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La Tordeuse grise du mélèze (Zeiraphera griseana Hübner — 
Z. diniana Guénée) est un des plus importants ravageurs primaires 
de la forét suisse. A intervalles réguliers, et durant trois années 
consécutives, ses chenilles ravagent, dans les cantons des Grisons, 
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du Tessin et du Valais, les mélézins situés à une altitude supérieure 
à 1300-1400 m. Leurs dégâts spectaculaires, qui se manifestent 
également dans diverses vallées alpines de France, d’Italie et 
d'Autriche, s'y traduisent en juillet-août par un brunissement des 
peuplements déterminant une perte de croissance du bois de l’ordre 
de 30% par année de dégâts et par une diminution de la production 
des graines, préjudiciable au rajeunissement naturel du mélèze. 
D'autre part, ces ravages ne sont pas sans incidences esthétiques 
dans les vallées essentiellement touristiques où ils se manifestent. 

En 1948, les autorités communales de Engadine sollicitèrent 
le Service forestier cantonal pour que l’on reprenne, en vue de la 
mise au point de mesures efficaces de lutte, l'étude biologique et 
écologique de cet important ravageur, qui n'avait été jusqu'alors 
qu'effleurée par quelques chercheurs isolés. 

Cette initiative est à l'origine de la constitution, en 1949, d'un 
groupe de travail placé sous l'égide de l'Institut d'entomologie de 
l'Ecole polytechnique fédérale et dont la direction, confiée au 
Professeur Dr O. Sehneider-Orelli, fut reprise en octobre 1950 par 
le Professeur Dr P. Bovey. 

Commencées sur des bases modestes, ces recherches ont pu être 
progressivement développées avec le généreux appui de divers 
Fonds et de l'Ecole polytechnique fédérale et gráce à l'installation 
à Zuoz d'une Station d'écologie alpine. 

Une équipe de chercheurs, secondée de techniciens, de laborants 
et d'aides temporaires, s'efforce de résoudre cet important probléme 
en approfondissant nos connaissances dans les domaines suivants: 
Dynamique des populations, biologie, écologie, physiologie et 
pathologie. 

De nombreuses publications marquent les étapes de ces re- 
cherches: 


KAELIN et AUER, 1954; MARTIGNONI, 1954 et 1957; MARTIGNONI 
et AUER, 1957; BALTENSWEILER, 1955, 1958, 1961, 1962 et 
1964: BALTENSWEILER et Moreau, 1957; Maxsymov, 1955 
et 1959; Maxsymov et Auer, 1955; Bovey, 1956, 1957 et 
1958; Bovey et MaksvMov, 1959; GERIG, 1960; Auen, 1961; 
Benz, 1962. 


I] ne peut être question de résumer ici l'ensemble de ces travaux. 
Néanmoins, pour la compréhension du présent travail, il nous 
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paraît nécessaire de situer le problème en donnant un rapide 
aperçu de l’évolution dynamique et de la biologie de la Tordeuse 
grise du méléze. 

Dans lensemble de sa vaste aire de répartition, qui s'étend 
sur toute la partie nord de la zone paléarctique, d'Angleterre 
jusqu'en Sibérie et au Japon, et sur toute la région alpine et celle 
des montagnes d'Europe centrale, Zeiraphera griseana se fragmente 
en plusieurs biotypes dont la différenciation repose principalement 
sur le choix de la plante-hóte et sur l'aspect des chenilles du cin- 
quième et dernier stade. 

Dans les peuplements d'altitude des Alpes, on rencontre deux 
formes principales, l'une à chenilles (L;) noires avec tête noire qui 
évolue sur le mélèze, l'autre à chenilles (L;) claires avec tête jaune, 
inféodée aux pins, principalement à l'arolle ( Pinus cembra). Elles 
ont été désignées sous les noms de « Forme du méléze» et « Forme 
de l'arolle ». 

Dans les montagnes d'Europe centrale, une forme morpho- 
logiquement semblable à cette derniére est inféodée à l'épicea et au 
pin de montagne (Bovey et Maxsymov, 1959). 

Le présent travail se rapporte exclusivement à la forme du 
mélèze. 

Bien qu'apparemment répandue dans la plus grande partie de 
l'aare actuelle du méléze, cette forme n'est réellement nuisible que 
dans une zone limitée de cette aire, à savoir les peuplements d'alti- 
tude. 

Son évolution dynamique y est soumise à des fluctuations 
numériques cycliques, qui évoluent selon un rythme de 8 à 10 ans. 
Dans certaines vallées alpines correspondant à l'optimum de lin- 
secte, cette périodicité, légérement influencée par les conditions 
climatiques, s'y déroule avec une régularité assez remarquable. 

A partir d'un pessimum caractérisé par une trés faible densité 
moyenne, correspondant pour la derniére gradation en Engadine 
(1949) à 134 chenilles pour une masse échantillonnée de 7,5 kg de 
rameaux feuillés de 1.000 mélèzes, la population s’accroit d'année 
en année durant une phase de progression qui dure en moyenne 5 
ans. La culmination de la gradation est atteinte avec une densité 
moyenne correspondante de 2.500.000 chenilles (1954). Il en résulte 
une défoliation compléte des arbres et le brunissement spectaculaire 
de vastes étendues de foréts conduisant à une rupture de la grada- 
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tion, qui amorce la phase de régression, d’une durée de 3 à 4 ans. 
La population retrouve alors à peu près son niveau de départ 
(AUER, 1961). Cette rupture est principalement le résultat de la 
concurrence intraspécifique, à laquelle s’ajoute, dans certaines 
régions (Engadine), une maladie à virus du type granulose (Man- 
TIGNONI, 1954 et 1957; Benz, 1962). Le parasitisme, faible durant 
la phase de progression, intervient surtout durant la phase de 
régression qu'il contribue à prolonger (BALTENSWEILER, 1958). Il 
n'y a pas de période de latence; à la fin de la régression fait im- 
médiatement suite le début de la progression de la nouvelle grada- 
tion (AUER, 1961). | 

Le présent travail a été réalisé au cours de la phase de progres- 
sion de la gradation et plus précisément au cours des années 1960 à 
1962 qui précédent le point de culmination (1963 à 1964). 

J] pourrait être intéressant de poursuivre l'étude de la diapause 
embryonnaire de Zeiraphera griseana durant la phase de régression 
et le début de la prochaine phase de progression, afin de savoir si le 
phénomène «diapause» ne manifeste pas, chez la Tordeuse du 
mélèze, certaines variations d'ordre écologique ou physiologique en 
relation avec l'évolution dynamique de cette espéce. 

Issues d'œufs qui ont hiverné, les jeunes chenilles éclosent dés 
mi-avril à mi-mai, suivant l'altitude, à un moment où les aiguilles 
des rameaux courts du méléze mesurent 5-7 mm. Pénétrant par le 
sommet dans l'un de ces derniers, la chenille rassemble au moyen 
de fils soyeux, en un fuseau caractéristique, les aiguilles centrales 
qu'elle dévore en partie, puis passe successivement dans une 
deuxiéme, puis une troisiéme pousse. A partir du quatriéme stade, 
dévorant l'extrémité des aiguilles de son fuseau, elle se confectionne 
un entonnoir à partir duquel elle ronge les aiguilles voisines. Les 
chenilles quittent enfin cet entonnoir au dernier stade et vivent 
isolées ou groupées dans de lâches toiles, le long des rameaux 
qu'elles dépouillent de leurs aiguilles. Parvenues à leur complet 
développement, au bout d'un mois à un mois et demi, les chenilles 
se laissent tomber à terre à l'aide d'un fil de soie pour se nymphoser 
à faible profondeur sous la couverture morte, dans un léger cocon. 
Les chrysalides donnent naissance, en un mois, à des papillons gris, 
de moeurs crépusculaires, dont le vol s'échelonne, en altitude, de 
fin juillet à fin septembre, les adultes vivant environ 35 jours. 
Aprés accouplement, les femelles pondent en moyenne 150 œufs, 
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isolés ou groupés, sous les lichens qui recouvrent les rameaux du 
mélèze, de préférence sous ceux de l’espèce Parmelia aspidota Ach. 

Ces œufs hivernent et éclosent au printemps suivant, après une 
incubation en plein air d'environ huit mois et demi (Maksvwov, 
1959). Ainsi le 70% de la durée du cycle évolutif de Zeiraphera 
griseana se passe à l'état d'œufs. 

On sait, en outre, que les œufs, pondus en juillet-août, se déve- 
loppent jusqu'au stade de la bandelette germinative, et qu'à ce 
moment-là, le développement embryonnaire s'arréte, alors que, 
semble-t-il, les conditions ambiantes sont tout à fait propices à une 
embryogenése ininterrompue. Enfin, les ceufs sont susceptibles de 
reprendre leur développement à fin février déjà, si, dés le mois 
d'octobre, ils ont été incubés au froid de 0? à + 2? C (Maxsymov, 
1959). Tout indique donc que l'arrét de développement caractéristi- 
que des ceufs de Zeiraphera griseana constitue, selon la terminologie 
de SrEINBERG et KAMENSKY (1936), un exemple typique de dia- 
pause obligatoire tel qu'on en rencontre seulement chez les espéces 
univoltines. Ces quelques faits étaient jusqu'ici tout ce que l'on 
savait sur les modalités de l'hibernation de la Tordeuse du mélèze. 

Le présent travail a pour but de combler les lacunes de nos 
connaissances à ce sujet, en précisant par des essais en labora- 
toire quelles sont, d'une part, les exigences thermiques et hygro- 
métriques du développement avant et aprés la diapause et, d'autre 
part, les conditions d'élimination de la diapause. En outre, l'examen 
histologique et cytologique des oeufs durant toutes les phases de 
leur évolution doit permettre de déterminer les caractéres morpho- 
logiques propres à ces phases et de définir le ou les stades pendant 
lesquels l'embryon est en diapause. Enfin, l'étude de l'activité 
respiratoire des ceufs doit donner des renseignements sur la physio- 
logie de ceux-ci au cours de leurs périodes d'activité et de diapause. 

Sur le plan pratique, un résultat positif quant à l'élimination de 
la diapause devrait permettre de raccourcir, en laboratoire, le 
cycle de la Tordeuse et par là-méme d'accélérer d'autant certaines 
recherches sur cet insecte. 

Sur le plan théorique, une meilleure connaissance des faits du 
développement embryonnaire de Zeiraphera griseana apparait 
susceptible de faciliter la compréhension de l'évolution dynamique 
de cette espéce, tout en contribuant à l'approfondissement des 
connaissances sur le phénomène de la diapause en général et plus 
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particulièrement de la diapause embryonnaire des espèces univolti- 
nes, fort peu étudiée jusqu'ici. 

Cette étude a été réalisée dans les laboratoires de l'Institut 
d'entomologie de l'Ecole polytechnique fédérale à Zurich, la 
récolte du matériel ayant nécessité trois séjours d'un mois à la 
Station d'écologie alpine de Zuoz. Le sujet en a été proposé par M. 
le Professeur Dr P. Bovey, à qui va notre profonde reconnaissance 
pour la bienveillante compréhension dont il a fait preuve à l'égard 
de nos recherches et pour l'intérét qu'il a pris à les guider. 

Nos remerciements sincéres vont également à ses collaborateurs 
du groupe d'étude de la dynamique des populations de la Tordeuse 
du méléze dont les conseils éclairés et les encouragements amicaux . 
ont grandement facilité l'élaboration du présent travail. 


2. EXIGENCES THERMIQUES ET HYGROMÉTRIQUES 
DES ŒUFS DURANT L'EMBRYOGENESE 


2.1. Généralités 


La connaissance des exigences thermiques et hygrométriques 
des ceufs de Tordeuse au cours de leurs phases actives (prédiapause 
et post-diapause) constitue évidemment la base de toute recherche 
écologique ou physiologique sur la diapause embryonnaire de 
Zeiraphera griseana. 

Pour des raisons pratiques, cette étude sera faite seulement 
avec des œufs en post-diapause, prêts à reprendre leur développe- 
ment à la suite d'une incubation de 170 jours à + 2? C, selon une 
technique décrite au chapitre 3. On admettra jusqu'à nouvel avis 
que les oeufs en prédiapause ont des exigences thermiques et 
hygrométriques identiques à celles des ceufs en post-diapause. Les 
points suivants sont à déterminer: 


a) L'optimum de développement, c’est-à-dire les conditions 
thermiques et hygrométriques pour lesquelles le taux d’éclosions 
et la vitesse de développement embryonnaire sont les plus 
élevés possible. 


b) Le seuil thermique de développement. 
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c) Le point léthal supérieur, c'est-à-dire la température à partir 
de laquelle le taux d'éclosions est nul et la mortalité totale. 


2.2. Description de l'expérience 


Des lots d'environ 20 ceufs sont constitués et disposés dans de 
petits tubes en verre fermés avec de l'ouate. Chaque lot est soumis 
à une température et à une humidité relative déterminée. Un 
thermostat à gradient fournit les températures suivantes: 1,67, 4,9, 
11,4°, 16,0°, 20,7, 23,0", 25,8" et 30,2? C. Pour chaque température, 
7 lots d’ceufs sont incubés à une humidité relative différente. La 
méthode utilisée à cet effet consiste à suspendre le petit tube de 
verre contenant les ceufs au bout d'un fil dans un flacon en verre 
de 150 ml fermé d'un bouchon de liége. L'humidité relative exigée 
est fournie par une solution saturée d'un sel déterminé (Tableau 1) 
remplissant le fond du flacon. 

Le nombre d'éclosions et le délai d'éclosion sont enregistrés. La 
premiére valeur permet d'établir le pourcentage d'éclosions de 
chaque lot, la seconde de calculer la vitesse de développement 
(valeur inverse du délai d'éclosion multipliée par 100). En outre, 
il s'est avéré aprés l'expérience que, pour chaque température, les 
lots d'œufs soumis aux humidités relatives de 0%, 11-15% et 
32-35% se comportaient à peu prés de la méme façon, si bien que, 
pour plus de clarté, les résultats obtenus pour chacune de ces 
humidités ont été groupés. Le méme procédé a été appliqué aux 
lots soumis aux humidités relatives de 52-60%, 75-76% et 88-9495, 
de telle sorte que les données fournies par l'expérience se répartissent 
Pumoezones d'humidité relative: 0 à 35%, 52 à 94% et 98 
à 99%. 


2.3. Résultats 


Le tableau II et les figures 1, 2, 3 et 4 rendent compte des 
résultats obtenus. On peut en tirer les conclusions suivantes: 


a) Quel que soit le degré hygrométrique ambiant, la vitesse de 
développement. croit avec la température. Pour des humidites 
relatives de 52 à 94%, la relation entre température et vitesse 
de développement affecte la forme d'une courbe en 5 (Fig. 2). 
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b) Quelles que soient les conditions d'humidité, les taux d'éclosions 
les plus élevés sont obtenus dans une zone de température allant 
de + 11? à + 20° C, les taux d’éclosions à + 11,4? C ayant 
tendance à être plus élevés que ceux à + 20,79 C. Néanmoins, 


TABLEAU II 


Pourcentages d’éclosions et vitesse de développement en fonction de la température et 
de l'hygrométrie de l'uncubation succédant à une réactivation de 170 jours à + 2° C 


Température 
en 
S écart- 
c type 
1,6 0,1 
1,6 0,1 
1,6 0,1 
4,9 0,3 
4,9 0,3 
4,9 0,3 
11,4 0,3 
11,4 0,3 
11,4 0,3 
16,0 0,3 
16,0 0,3 
16,0 0,3 
20,7 0,5 
20,7 0,5 
20,7 0,5 
23,6 0,4 
23,6 0,4 
23,6 0,4 
25,8 0,4 
25,8 ‘0,4 
25,8 0,4 
30,2 0,4 
30,2 0,4 
30,2 0,4 


Humidité Nomb Nombre 


lati , d'éclo- 
nn ai d'œufs Ge 
0-35 60 0 
52-94 60 0 
98-99 20 0 
0-35 60 0 
52-94 60 2 
98-99 20 0 
0-35 62 54 
52-94 61 99 
98-99 20 15 
0-35 60 46 
52-94 60 47 
98-99 21 T5 
0-35 62 52 
02-94 62 uo 
98-99 20 14 
0-35 60 26 
52-94 60 40 
98-99 20 11 
0-35 60 2 
52-94 99 9 
98-99 20 0 
0-35 60 0 
52-94 60 0 
98-99 20 0 
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il semble plus judicieux, compte tenu de la vitesse de déve- 
loppement, de fixer l’optimum autour de + 20° C. 


c) Au-delà de + 200 C, les taux d’éclosions diminuent rapidement : 
à + 25? C, ils ne dépassent pas 10% et ils sont nuls à + 30°C. 
Le point léthal supérieur doit donc se trouver entre + 26° et 


+ 30° C. 


d) Alors que le seuil théorique de développement se situe entre 
+ 7° et +8 C (Fig. 2), un faible pourcentage d’éclosions 
(3,3%) est enregistré à + 4,9° C. A + 1,6? C, il ne se produit 
plus aucune éclosion, mais le développement n'est pas com- 
plétement arrété, puisque, au terme d'une incubation d'environ 
120 jours, les oeufs contiennent des chenilles apparemment 
prétes à éclore et dont les capsules céphaliques sont sclérifiées et 
pigmentées. En accord avec Jounson (1940), Hopson et AL 
Rawy (1956), il semble donc qu'il faille distinguer entre: 


1) un seuil de développement embryonnaire situé en-dessous 
de + 2° C, et bien plus bas que le seuil théorique de + 7° 
à + 8° C, 


2) un seuil d'éclosion proche de + 4° C. 


e) A température égale, une humidité relative de 52% à 94% a 
pour conséquence un taux d'éclosions et une vitesse de déve- 
loppement légèrement plus élevés que ceux produits par des 
humidités relatives inférieures ou supérieures. 


3. ACTION DES BASSES TEMPÉRATURES 
SUR L'ÉLIMINATION DE LA DIAPAUSE 


3.1. Généralités 


C’est un fait connu depuis longtemps que la diapause constitue 
pour l'insecte une protection contre les rigueurs du climat. Un in- 
secte en diapause résiste mieux à la congélation qu'un insecte 
physiologiquement actif (CHAUVIN, 1956). Mais réciproquement, 
il est également établi que le froid est indispensable à la reprise du 
développement, c'est-à-dire à l'élimination de la diapause de nom- 
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breux insectes. Beaucoup d’espèces en diapause, en effet, meurent 
sans reprendre leur activité, si elles sont soumises durant cette 
période à des températures qui, semble-t-il, devraient favoriser leur 
développement. On a longtemps, pour cette raison, considéré la 
diapause comme un blocage du développement susceptible d'étre 
« rompu » par un choc thermique, tel que le froid. Mais, dés 1943, 
ANDREWARTHA (1943, 1952) a émis une autre hypothèse qui s'est 
révélée par la suite trés fructueuse. Cet auteur considére en effet la 
diapause non pas comme un arrét total du développement, mais 
comme un ralentissement plus ou moins fort de l'activité physio- 
logique et morphogénétique de l'insecte. Les processus physio- 
logiques qui se déroulent dans l'insecte en diapause et qui condui- 
sent à la reprise du développement nécessitent des températures 
qui sont presque toujours inférieures à l'optimum de développement 
morphogénétique et trés souvent en-dessous du seuil de ce méme 
développement. L'ensemble de ces processus physiologiques con- 
stitue ce qu ANDREWARTHA appelle le a développement de diapause > 
(« diapause development »). 

Le but de cette étude est donc de déterminer les conditions dans 
lesquelles le développement de diapause de Zeiraphera griseana se 
déroulera au mieux. En d’autres termes, 1l s’agit de préciser quels 
sont, dans le cas de la Tordeuse du mélèze, les facteurs (tempéra- 
ture, durée d'incubation) les plus propres à assurer la reprise du 
développement morphogénétique, c'est-à-dire l'élimination de la 
diapause. 

Dans la nature, les ceufs de Zeiraphera griseana passent par 
trois périodes: 

a) La prédiapause, période qui s'étend de la ponte à l'arrét du 
développement. 


b) La diapause proprement dite, durant laquelle le développement 
est apparemment interrompu. 

c) La post-diapause, période qui s'étend de la reprise du déve- 
loppement à l'éclosion des jeunes chenilles. 


En laboratoire, par contre, il est plus judicieux, semble-t-il, 
de distinguer, selon la terminologie de Lr BERRE (1959): 


a) Une incubation initiale qui débute à la ponte et précéde la 
période de réactivation. Cette période d'ineubation initiale ne 
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correspond pas tout à fait à la prédiapause. En effet, suivant les 
nécessités de l'expérimentation, 1l peut se faire qu'elle soit ou 
plus courte que la prédiapause, ou plus longue, et dans ce cas 
elle empiéte évidemment sur la diapause. 


b) Une incubation réactivante qui suit immédiatement l'incubation 
initiale et au cours de laquelle est tentée l'élimination de la 
diapause au moyen d'une température réactivante. Cette incuba- 
tion réactivante ne coincide pas forcément avec la durée de la 
diapause. Elle peut commencer soit avant, soit aprés l'arrét du 
développement; elle peut aussi étre, ou plus courte, ou plus 
longue que la diapause elle-méme. 


c) Une incubation complémentaire qui succède à l’incubation 
réactivante et qui se termine à l'éclosion des Jeunes chenilles. 
La température de l’incubation complémentaire est toujours 
de + 20° C quelque soit le schéma expérimental adopté. 


D’après ce qui précède, il est possible d'énumérer les facteurs 
capables d'éliminer l'état de diapause. Ce peuvent étre: 


1. La température de l'incubation réactivante 
2. La durée de l’incubation réactivante 

3. La température de l'incubation initiale 
4 


La durée de l'ineubation initiale. 


L'état de réactivation des œufs, ou, si l’on préfère, le degré 
d'élimination de la diapause est exprimé par le pourcentage d'éclo- 
sions des oeufs, soumis à un traitement réactivant, et par la 
durée de l'incubation complémentaire. Il est bien entendu qu'un 
pourcentage d'éclosions élevé et une incubation complémentaire 
courte seront le résultat d'une élimination satisfaisante de la 
diapause. 

Par ailleurs, un traitement réactivant ne peut étre considéré 
comme réussi que si les organismes dont la diapause a été éliminée 
font montre, par la suite, d'une vitalité et d'une fécondité normales. 
Or, il semble, comme le relève LE Berre (1959), que la plupart des 
auteurs, même ANDREWARTHA, alent négligé ces deux critères et se 
soient bornés à obtenir les pourcentages d'éclosions les plus élevés 
possible. Dans la présente étude, seul le critère de vitalité a été 
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retenu. Il a fallu en effet renoncer à contrôler la fécondité des adultes 
issus d'œufs réactivés, étant donné que, dans les conditions d'éle- 
vages actuelles, les femelles de Zeiraphera griseana ne pondent pas. 
I] est fort probable que les fonctions reproductrices des Tordeuses 
adultes, papillons de mœurs crépusculaires, ont été inhibées par le 
passage brutal du jour à l'obscurité, tel qu'il se produit en chambre 
climatisée. 


3.2. Méthodes 


3.2.1. Obtention des œufs. — Les adultes destinés à la produc- 
tion des oeufs sont élévés de la façon suivante: Des papillons sont 
disposés par couples dans des bocaux en verre blanc d'un ou deux 
litres, fermés avec de la gaze. Un rameau de méléze garni de lichens 
de l'espéce Parmelia aspidota Ach. y est disposé. Il est en outre bon, 
afin de prolonger la durée des élevages, de pourvoir les bocaux en 
nourrisseurs constitués par de petites éponges en matiére plastique, 
imbibées d'une solution de sucre et fixées au bout d'un petit 
bátonnet d'environ 20 cm de long. Pendant la période de ponte, 
les rameaux de méléze seront renouvelés toutes les heures de facon 
à ce que l'áge des ceufs soit fixé avec une précision suffisante. 

En vue de la récolte des ceufs, les rameaux de méléze sont plon- 
gés dans l'eau pendant cinq à dix minutes pour ramollir convenable- 
ment les lichens sous lesquels la ponte a eu lieu. Ces lichens sont 
ensuite enlevés un à un avec une pince fine; les ceufs humides sont 
ramassés avec un pinceau à aquarelle et réunis dans de petits tubes 
fermés avec de la gaze. Ces opérations se font sous la loupe binocu- 
laire afin de ne pas abimer les pontes. 


3.2.2. Conditions d'incubation. — Au cours des différentes 
incubations qu'ils ont à subir, les ceufs sont disposés dans de petits 
tubes en verre (longueur: 3 em, diamètre: 7 mm) fermés au moyen 
de gaze à bluter. Les tubes sont placés eux-mémes dans des hygro- 
stats de Zwólfer (Zwa@ rer, 1932), assurant une humidité relative 
de 75% au moyen d'une solution saturée de sel de cuisine. Les 
hygrostats sont enfin disposés dans différents thermostats fournis- 
sant les températures voulues. 


3.2.3. Elevage des individus issus d'œufs réactivés. — Les 
chenilles sont élevées individuellement dans des tubes de verre 
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fermés par de la gaze. Elles sont laissées dans l'obscurité à une 
température constante de + 20° C et à une humidité relative de 
80% environ. Tous les deux jours, leur nourriture est renouvelée. 
Celle-ci consiste en bourgeons de méléze cucillis le printemps pré- 
cédent et conservés congelés à —40° C, ou en bourgeons frais 
provenant de mélézes élevés en serre. 

Les adultes sont réunis par couples dans des récipients en 
plexiglas équipés de la méme facon que les bocaux utilisés pour la 
production des œufs. La température est également de +20° C et 
l'humidité relative de 70 à 75%. En outre, les papillons sont soumis 
à une photopériode de 16 heures. 


3.3. Essai d' incubation à température constante 


Le but de cet essai est de démontrer que les ceufs de Zeiraphera 
griseana passent réellement par une diapause embryonnaire. En 
effet, les œufs peuvent théoriquement se comporter de deux façons 
différentes pendant l'hibernation: 


a) Les ceufs sont simplement en quiescence. 
Dans ce cas, une incubation à température constante de + 20? C 
leur permet de se développer sans interruption et d'écloré dans 
les délais les plus brefs. 


b) Les oeufs sont en diapause. Dans cette éventualité, méme à 
+ 20* C, le développement embryonnaire cesse complètement, 
ou du moins se poursuit trés lentement. I] en résulte un taux 
d'éclosions peu élevé et une durée d'incubation trés longue. 


L’essai se fait de la facon suivante: Des œufs issus de femelles 
du Haut-Valais (Suisse) et de la région de Briançon (France) sont 
incubés à la température constante de + 20? C (proche de l'opti- 
mum de développement morphogénétique). Chaque éclosion est 
enregistrée. Il en va de méme pour la durée d’incubation qui n'est 
autre que le temps écoulé entre la ponte et l'éclosion. 

Les résultats obtenus sont exprimés dans le tableau III. Ils 
permettent de tirer les conclusions suivantes: 


a) Globalement, 8% des œufs éclosent aprés une incubation 
moyenne de 139,2 jours. Il est donc bien établi que, dans leur 
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très grande majorité, les œufs sont incapables de se développer 
normalement à la température constante de 4-20" C, bien que 
celle-ci soit proche de l'optimum de développement morpho- 
génétique. 


TABLEAU III 


Pourcentages d'éclosions et durées d' incubation d'œufs 
soumis à une température constante de + 20° C 





Pourcentage : I 
N° d'ordre d'éclosions Gi Merter 
103 e N l—— EE J]— — > == (je 
d 51 UE Î lee à Ore i P us Limites D s 
pourvoyeuses _ pour- utilisés chenilles de sécurité 
en ceufs voyeuses écloses % (coefficient 
en œufs de one en jours E 

Haut-Valais il 52 0 0 — — — 

» 2 99 2 2,0 e 155,0 = 

» 3 76 1 9,0 0,03- 7,3 141,0 == 

» A ST 8 107 4,6 -21,0 195,2 — 

» 5 58 E 22:0 4,8 -24,9 145,1 I 

» total: 360 18 9,0 DE) 7 142,9 1,3 

Briançonnais 6 94 0 XM 0 — — — 

» 7 20 0 0 — =, = 

» 8 40 1 2:9 0,06-13,9 165,0 = 

» 9 38 1 2,6 0,06-14,7 156,0 == 

» 10 26 1 DIO 0,09-21,4 165,0 = 

» TT 97 6 10 392729 12.1 = 

» 12 68 8 1157 2 -23.1 155,0 = 

» 13 65 18 277 16,3 -43,8 127,5 — 

» 14 17 5 29,4 | 9,5 -68,6 145,4 = 

» total: 362 40 14707 7,9 745,0! IER 292 
Haut-Valais + | 

Briançonnais total: 12221. 58 8,0 6,0 -10,0 | 139,2 1,6 

| 





b) Il existe une très grande hétérogénéité entre les pourcentages 
d'éclosions des œufs provenant des différentes femelles. 


c) La méme disparité apparait entre les pourcentages globaux des 
ceufs en provenance du Haut-Valais (5%) et du Brianconnais 
(11%). Cette dissemblance n'est pas due à des fluctuations 
fortuites entre les deux échantillons, comme l'indique la com- 

' paraison statistique des deux pourcentages, au moyen du rapport 
t de Student (Lamotte, 1957). En effet, t étant égal à 2,98, 


DM 
is 
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cette valeur est supérieure à la limite indiquée par la table de la 
distribution de ¢: 2,6 pour un coefficient de sécurité de 99%. On 
peut admettre que la différence constatée entre les deux pour- 
centages est hautement significative et ne peut pas étre attribuée 
au hasard de l'échantillonnage. 


Cette hétérogénéité, ainsi que celle constatée entre les pontes 
des différentes femelles, peut étre produite par les causes suivantes: 


a) Il peut y avoir (et il y a certainement), parmi les femelles et 
leurs pontes, des différences génétiques déterminant des in- 
tensités de diapause variées. 


b) En admettant que la diapause embryonnaire de la Tordeuse 
est provoquée, comme chez Bombyx mori, par la sécrétion, chez 
la mère, d'une hormone de diapause suboesophagienne (FuKUDA, 
1951 a et b, 1952; HasEGAWa, 1957), on peut penser que 
l'intensité de la diapause dépendra d'une production hormonale 
plus ou moins grande. Cette production peut, elle-méme, étre 
fonction d'une foule de facteurs endogénes et exogènes, tels que 
l'hérédité, le pH du milieu intérieur, la température ambiante, 
l'humidité de l'air, la lumiére, la nutrition, la densité de popula- 
lation (effet de groupe), etc. 


3.4. Conditions d'élimination de la diapause 


3.4.1. Action de la température et de la durée de l’incubation 


réactivante (expérience n? 1). — Aprés avoir été tous exposés à une 
incubation initiale de 6 jours à + 20° C, des lots de 20 œufs sont 
soumis aux températures réactivantes suivantes: — 15°, — 5°, — 2°, 


0°, + 2°, + 4? et + 11? C pendant des périodes de 20, 40, 60, 90 
et 120 jours. L'incubation réactivante terminée, les ceufs sont mis à 
+ 20° C (incubation complémentaire) jusqu'à leur éclosion. Le 
nombre et le délai des éclosions sont enregistrés afin d'établir le 
pourcentage d'éclosions et la durée moyenne en jours de l'incuba- 
tion complémentaire. 

L'examen des résultats exprimés sur le tableau IV et sur les 
figures 5 et 6 conduit aux constatations suivantes: 


a) Quelle que soit la durée de l'incubation réactivante, les œufs 


réactivés à — 159 C n'éclosent pas. 
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b) Les taux d’éclosions les plus élevés et les incubations complé- 
mentaires moyennes les plus courtes sont obtenus après des 
températures réactivantes de 0° à + 4° C, quelle que soit la 
durée de l’incubation réactivante. 


TABLEAU IV 
Eclosion des œufs réactivés en relation avec la durée et la température 
de l’incubation réactivante 


(Dans tous les cas, l’incubation initiale est de 6 jours à + 20° C et l’in- 
cubation complémentaire se déroule à + 20° C.) 


Incubation réactivante Durée 
moyenne 
Nombre Nombre Taux de l’incubation 
neuves OÙ eclos l'en 2 PA n 
Durée empérature meu 70 
en ec? T en °C el A 
20 — 15 2 0 0 — 
20 — 5 20 0 0 — 
20 — 2 20 0 0 — 
20 0 20 2 5 84,0 
20 + 2 20 0 0 — 
20 + A 20 1 5 105,0 
20 + 11 20 0 0 — 
40 — 15 20 0 0 — 
40 — 5 20 0 0 — 
40 — 2 20 2 10 64,0 
40 0 20 7 35 53,3 
40 + 2 20 2 10 74,5 
40 d- 4 20 0 0 —- 
40 + 11 20 0 0 — 
60 — 15 20 0 0 — 
60 — 5 20 2 10 51,5 
60 — 2 20 0 0 — 
60 0 20 3 15 69,3 
60 + 2 20 2 10 Odo 
60 M+ A 20 0 0 — 
60 Sea 20 1 5 62,0 
90 — 15 20 0 0 — 
90 5 20 1 5 39,0 
90 — 2 20 9 45 29:5 
90 0 20 12 60 30,6 
90 + 2 20 12 60 209 
90 + 4 20 3 15 36,3 
90 + 11 20 0 0 — 
120 — 15 20 0 0 — 
120 — 5 20 3 45 32,0 
120 — 2 20 8 AQ 228 
120 0 20 8 40 21,6 
120 | + 2 20 15 75 12,0 
120 + 4 20 12 65 12,0 
| 120 | + 11 20 5 25 18,2 


c) 


d) 
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A température réactivante égale, le taux d'éclosions croit avec 

l'augmentation de la durée de l'ineubation réactivante. tandis 
3 

que la durée moyenne de l’incubation complémentaire diminue. 


Le taux d’éclosions maximal (75%) et le délai moyen d’éclosion 
minimal (12 jours) sont obtenus après une incubation réacti- 
vante de 120 jours à + 2° C. (Incubation initiale: 6 jours à 


+ 20° C). 


3.4.2. Action de la durée de l’incubation initiale (expérience 


n? 2). — Des lots de 20 ou 40 œufs sont exposés à une incubation 
initiale de + 20° C pendant les périodes suivantes: 0, 3, 6, 15, 25 
et 40 jours. Ils sont ensuite mis en incubation réactivante à + 2° C 
pendant les périodes suivantes: 20, 40, 60, 90, 120 et 150 jours. 
Pour la suite de l'essai, on procéde comme dans l'expérience n? 1. 


Les résultats obtenus sont exprimés sur les tableaux V et VI et 


sur les figures 7 et 8. Ils permettent de tirer les conclusions suivantes: 


a) Comme dans l'expérience n? 1, l'allongement de la durée de 


b) 


Pincubation réactivante entraîne l'augmentation des taux d'éclo- 
sions et la diminution de la durée moyenne de l'incubation 
complémentaire à + 20? C. 


L'examen du tableau V donne l'impression que, dans les limites 
de l'expérience, la durée de lincubation initiale à + 20° C 
n'a pas d'influence sur le taux d'éclosions et sur la durée moyenne 
de l'incubation complémentaire. La situation devient plus claire 
si, comme dans le tableau VI et les figures 7 et 8, on groupe les 
résultats en fonction d'une incubation initiale « courte » de 3 à 6 
jours et d'une incubation initiale « longue » de 15 à 40 jours. Il 
devient alors évident que: 


1) La durée de l’incubation initiale à + 20? C n'influe pas sur 
le taux d'éclosions. 


2) Précédant des incubations réactivantes à + 2? C de 60, 90 et 
120 jours, une incubation initiale « courte » de 3 à 6 Jours à 
+ 20? C a pour conséquence une incubation complémentaire 
moyenne nettement plus courte que lincubation complé- 
mentaire résultant d'une incubation initiale «longue» de 
15 à 40 jours. 
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TABLEAC V 


Eclosion des œufs réactivés en relation avec la durée de l incubation 
initiale à + 20° C et la durée de l’incubation réactivante a + 2° C 











Durée 
Durée Durée moyenne 
en jours en iu Nombre Nombre 1 Taux en do 
x à T : 'ceufs 'ceufs 'éclosions os : 
` n aire Jens éclos en % En 
à +20° C à 4-29 C Ni. 
3 20 20 7 35 113,8 
6 20 20 0 0 — 
15 20 20 2 10 105,0 
B 20 20 0 0 — 
40 20 20 0 0 — 
3 40 20 1 5 92.0 
6 40 20 2 10 74,5 
15 40 20 d 0 — 
25 40 20 1 5 80,0 
40 40 20 1 9 77,0 
3 | 60 20 3 15 68,3 
6 | 60 20 D 10 33,5 
15 | 60 20 2 10 65,5 
25 60 20 0 0 — 
40 60 20 7 d 60,0 
3 90 20 4 20 41,0 
6 90 20 12 60 26,9 
J. 90 20 3 15 48,0 
40 90 20 9 45 41,0 
0 | 120 20 10 50 14,3 
3 120 20 13 65 1928 
6 120 2008 15 75 12,0 
6 120 A0 30 75 15,1 
ds 120 20 13 65 25,9 
25 120 20 14 70 24,2 
25 120 40 20 nonc 2228] 
40 T2 20 Ee 75 RS 
3 150 20 16 80 7,4 
6 150 40 29 72,5 120 
lo | 150 20 17 85 10,8 
25 150 20 18 90 1155 
40 | 150 20 13 85 10,1 











3.4.3. Action de la température de Vincubation initiale (expe: 
rience n° 3). — Des lots de 20 œufs sont exposés à une incubation 
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initiale de + 11°C pendant les périodes suivantes: 11, 22 et 55 
jours. Ces trois intervalles sont choisis de telle facon que les ceufs 
atteignent à + 11° C à peu prés les mêmes stades de développement 
qu'ils auraient atteints à + 20° C au bout de 3, 6 et 15 jours. Les 
lots sont ensuite mis en incubation réactivante à + 2? C pendant 
les périodes suivantes: 0, 30, 60, 90 et 120 jours. Puis l'essai se 
poursuit de la méme façon que dans l'expérience n° 1. 


TABLEAU VI 


Eclosion des œufs réactivés en fonction d'une incubation initiale 
à + 20° C «courte» (Š à 6 jours) ou «longue» (15 à 40 jours) 














Pourcentage Durée moyenne 
Durée Durée d'éclosions en jours. 
en jours en jours de l incubation 
de n. Nombre | Nombre 
l'incu- Dno d'ceufs d'ceufs Limites E 
bation éacti- | incubés éclos de sécurité 
initiale IPM % (coefficient Erreur- 
à -F20*C|4 äer M c SE 
be? P dard 
| 1 | | | 
I | | 
3- 6 20 40 7 bs 22:92 At SES GER? 
15-40 20 60 2 URS 0,4-11,5 | 105,0 1,0 
3 6 40 40 3 7,5 0,6-16,9 59.52 11710,5 | 
15-40 40 60 2 3,3 0,4-11,5 78,5 | f 2 | 
3- 6 60 40 5 12,5 4,2-26,8 54,4 Se 
15-40 60 60 9 | 15,0 7,1-26,6 61,2 2.6 
3- 6 90 40 16 40,0 24,9-56,5 QUSE 1.8 
15-40 90 40 SU 30,0 16,6-46,5 DS 239 
0- 6 120 100 68 68,0 57,9-77,0 19,9 0,4 
15-40 120 100 71 71 0% HE Oak -79,6 23.0 0,6 
3- 6 150 60 45 75,0 62,1-85,3 10,4 0.5 
15-40 150 | 60 | SIE S6 7 75,4-94,1 10,8 0.4 


Les résultats de cette expérience, exprimés dans le tableau VII 
et sur les figures 9 et 10 permettent de tirer les conclusions suivantes: 


a) Tout comme pour les expériences n° | et n° 2, une augmentation 
de la durée de la période de réactivation à + 29 C entraine une 
augmentation du taux d'éclosions et une diminution de la durée 
de l'incubation complémentaire à + 20 C. 
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b) La durée de l’incubation initiale à + 11° C n’a pas, dans les 
limites de l'expérience, d'influence sur le taux d'éclosions et sur 
la durée moyenne de l'incubation complémentaire. 


c) Aincubation réactivante égale, une incubation initiale à + 11? C 
pendant 11 à 55 Jours suscite: 


1) Un taux d'éclosions plus élevé qu'une incubation initiale 
à + 20° C, comme le prouve l'examen des tableaux VI et 
VII; 


2) Une incubation complémentaire à +20° C plus longue que 
celle qui résulte d'une incubation initiale « courte » de 3 à 6 
jours à + 20° C et plus courte que celle provoquée par une 
incubation initiale « longue » de 15 à 40 jours à + 20? C. 


TABLEAU VII 


Eclosion des œufs réactivés aprés des incubations initiales 
à + 11° C de différentes durées 





Durée 
Durée Durée 
en do de en ders Nombre em Taux en eee 
, : Ac : d’ceufs d’ceufs d’éclosions "incubation 
Ip bat I bat : ; o 
ien | Urban | incubés | “és | em % | compte. 
à +11° C à +20 € à +900 € 
11 0 20 2 10 124,0 
29 0 22 0 0 — 
55 0 20 1 5 101,0 
11 30 90 3 15 102,4 
29 30 20 0 0 — 
55 30 20 3 15 86,0 
11 60 20 13 65 61,8 
22 60 20 0 0 — 
55 60 20 3 15 67,0 
11 90 20 10 90 38,3 
22 90 20 19 95 39 9 
55 90 20 17 85 38,9 
11 120 20 20 | 100 24.9 
29, 120 20 20 100 16,0 
55 120 20 18 90 17,0 
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Ces faits sont confirmés par les tableaux VIII et IX et par les 
figures 11 et 12 où sont exprimés les taux d'éclosions moyens et les 
incubations complémentaires moyennes en fonction de la durée de 
Vincubation réactivante à + 2° C, de la température et de la durée 
de l'ineubation initiale. Enfin, l'estimation de la dose réactivante 
médiane ou DR 50 (durée en jours de l'incubation réactivante à 
+ 2? C nécessaire pour faire éclore 50% des œufs), selon la méthode 
eraphique de MILLER et TAINTER (1944), montre que des œufs 
incubés initialement à + 20° C ont une DR 50 de 105 jours, tandis 
que celle des œufs incubés initialement à + 11° C n'est que de 61 
jours. Ces deux valeurs sont d'ailleurs significativement différentes 
l'une de l'autre, puisque leur erreur-standard est de 3 jours. 


3.5. Action des techniques de réactivation sur la vitalité post- 
embryonnaire 


La présente étude a pour but de montrer que le développement 
post-embryonnaire de Zeiraphera griseana est influencé par les 


TABLEAU VIII 


Influence de la température de l’incubation initiale et de la durée 
de l’incubation réactivante à + 2° C sur l’élimination de la diapause 





Tempé- Durée Taux d’éclosions 
ine Durée en jours Nombre 

ae Pincu- en jours de l’incu- d'œufs Nombre mnes 
Don de l'incu- bation mis en d’ceufs n S¿curité 
initiale bation réacti- MT éclos en % (coefficient 
en*C initiale vante bation hg bereits 
à +2° C — 95%) ; 
11 11-55 0 60 3 5,0 1,0-13,9 
20 3-40 20 100 9 950 4,2-16,4 
11 11-55 30 60 6 10,0 3,8-20,5 
20 3-40 40 100 5 9,0 1,6-11,3 
ad 11-55 60 60 16 26,6 16,1-39,7 
20 3-40 60 100 14 15,0 7,9-22,4 
11 11-55 90 60 46 76,6 63,9-86,6 
20 3-40 90 80 28 39,0 24,7-46,5 
11 11-55 120 60 58 “96,6 88,5-99,6 
20 0-40 120 200 139 69,5 63,0-76,0 


| | 
20 3-40 x 150 x 120 | 97 808 Ü 73,6-88,0 
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conditions thermiques dans lesquelles l'évolution embryonnaire 
s'est déroulée. Comme précédemment, les facteurs susceptibles de 
jouer un róle sont: 

a) La température de l'incubation réactivante 

b) La durée de l'incubation réactivante 

c) La température de l'incubation initiale. 


TABLEAU IX 


Influence de la température de l’incubation initiale, de sa durée 
et de celle de l’incubation réactivante à + 2? C 
sur l'élimination de la diapause 





Tempé- Durée Durée moyenne 
SE Durée en jours en jours de l'incu- 
“de en ees es Nombre Nombre bation complémentaire 
SE l'ineu- tc E A 
initiale n . ne Erreur- 
Sn C initiale Se à +200 C LA are 

11 11-55 0 60 3 116,3 | 735) 

20 3- 6 20 40 | 7 113,8 | 2.4 

20 15-40 20 60 | ) GUN 4050 1,0 

11 11-55 | 80 60 6 94,9 6,5 

20 3- 6 40 40 3 80,3 10,5 

20 15-40 40 60 2 78.5 12) 

11 11-55 60 60 16 62,8 1,8 | 

20 3- 6 60 40 9 04,4 8,7 

20 15-40 60 60 9 61,2 2:0 

11 11-55 90 60 46 39,0 1° 

20 3- 6 90 40 16 30,4 1,8 | 

20 15-40 90 40 12 A2 7 23 

11 11-55 120 60 98 18,3 0,7 

20 0- 6 130 100 68 13,9 0,4 

20 15-40 120 100 74 20,0 0,6 

20 3- 6 150 60 45 | 10,4 0,5 

20 15-40 150 60 52.41 49:8 ii O. | 





La durée de l’incubation initiale, dont l'influence s'exerce sur la 
durée de l’incubation complémentaire seule, n'est pas retenue dans 
cette étude en tant que facteur déterminant. 
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TABLEAU X 


Influence de la durée et de la température de l incubation réactivante 
sur la vitalité post-embryonnaire 


Durée Tempé- 
en jours | rature de | Nombre NOTA Nombre 
de l’incu- | l’incuba- de E "indi 
bation | tion réac-| chenilles GN 
réacti- tivante écloses dentis 


vante en ° C 


Longévité 
post-em- 
bryon- 
naire 
en jours 


Nombre 5 
indi- d'adultes d émer- 


vidus 
indemnes obtenus en % 


20 
20 
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20 
20 


ee e e 
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La vitalité des Tordeuses issues d'œufs réactivés est exprimée 
de deux façons: 
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a) par le pourcentage d'individus arrivés à maturité sexuelle 
(pourcentage d'adultes ou taux d'émergences); 


b) par la longévité post-embryonnaire moyenne. 


3.5.1. Action de la température et de la durée de l’incubation 
réactivante (expérience n° 4). — L'essai consiste à élever, dans les 
conditions énumérées au paragraphe 3.2.3., les Tordeuses issues de 
l'expérience n? 1. 

Les résultats obtenus sont exprimés dans le tableau X et les 
figures 13 et 14. Ils permettent de tirer les conclusions suivantes: 


a) Pour une méme durée de l'incubation réactivante, les taux 
d'émergences sont maximaux dans une zone de températures 
allant de 0 à + 4° C. Il en va de méme pour les longévités post- 
embryonnaires moyennes, à une exception prés (— 5? C). 


b) A température réactivante égale, les taux d'adultes et la 
longévité post-embryonnaire moyenne manifestent une tendance 
trés nette à croitre quand la durée de l'incubation réactivante 
augmente. 


c) Le taux d'émergences maximal (46,1%) est atteint aprés une 
incubation réactivante de 120 jours à +2° C. Les longévités 
post-embryonnaires maximales (25,7 et 32,0 jours) sont obtenues 
après des incubations réactivantes de 120 Jours à 4-2? et + 4° C. 
(Incubation initiale: 6 jours à + 20? C). 


3.9.2. Action de la température de l'uncubation initiale (expé- 
rience n? 5). — Les Tordeuses issues des œufs réactivés au cours des 
expériences n? 2 et n? 3 sont élevées dans les conditions énumérées 
au paragraphe 3.2.3. 

L'examen des résultats exprimés sur le tableau XI et les figures 
15 et 16 conduit aux constatations suivantes: 


a) Pour une méme température de l'incubation initiale, le taux 
d'émergences et la longévité post-embryonnaire moyenne ten- 
dent trés nettement, comme dans l'expérience n? 4, à croitre 
quand la durée de l'incubation réactivante augmente. 


b) À incubation réactivante égale, la baisse de la température de 
l'incubation initiale entraine, semble-t-il, une faible augmenta- 
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"ke taux d'émergences 


100 
température de l'incubation initiale: o 11°C 


e 20°C 
80 





0 20 40 60 80 100 120 140 j 
durée de l'incubation réactivante à 2°C 


Ic. To 


Taux d’émergences des adultes en fonction de la température 
de l'incubation initiale et de la durée de l'incubation réactivante à + 2° C. 
Coefficient de corrélation: r — 0,74 (limite de signification de r pour n — 11 
1— 073 pour un coefficient de sécurité de 99%). 


j longévité post-embryonnaire moyenne 


ay température de l'incubation initiale: © 11°C 


BEER 





0 20 40 60 80 100 120 140 j 


durée de l'incubation réactivante à 2°C 


Fare M. 


Longévité post-embryonnaire moyenne en fonction de la température 
de l'incubation initiale et de la durée de l'incubation réactivante à + 2° C. 
Coefficient de corrélation: r — 0,68 (limite de signification de r pour n — 11: 
rs = 0,60 pour un coefficient de sécurité de 99%). 
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tion du pourcentage d'adultes et de la longévité post-embryon- 
naire moyenne. L'écart est néanmoins si minime qu'il est 
impossible d'affirmer que les différences ainsi obtenues ne sont 
pas dues au hasard. 


TABLEAU XI 


Influence de la température de l'incubation initiale et de la durée 
de l'incubation réactivante à + 2? C sur la vitalité post-embryonnaire 








Tempé- Durée Taux d'émergences Lp I 
t en jours | ` Nomi Nomb post-embryonnaire 

ai EE d'indi- | d'indi- | Nombre UM M 

l'incu- CEA h in vidus vidus |d'adultes| . desiu e 

ANN um [e "ases | Acci- | indem- | obtenus | ce o, | (coefficient 

initiale E KEES dentés nes 2 deer _en Erreur- 

Clee | +90 C = 95 %) jours | standard 
14 0 3 0 Ə 1 33,3 — 2255 16,9 
20 90 ` 9 9 6 » 33,3 4,3-77 DEER 11,0 
14 30 6 » 4 0 0 0 -60,2 14,7 8,3 
20 40 4 1 3 0 0 — 6,0 5,0 
11 60 16 8 8 3 524,9 8,5-75,5| “225 8,2 
20 60 14 9 12 5 41,5 | 15,4-70,6] 23,5 6,7 
11 90 46 9 37 25 67,5 | 48,8-80,3] 34,8 3,1 
20 90 28 5 23 5 217 7,5-43,4| 16,5 4,9 
11 120 58 3 55 38 69,22 | 55,2-80,8| 37,6 2 4 
20 120 125 19 106 67 63,2 03,8-72,6| 33,3 3,0 

| 20 150 97 8 89 65 73,0 vette 37,1 1,6 


3.0. Conclusions 


Différentes combinaisons de températures ont été essayées afin 
d'éliminer la diapause des œufs univoltins de Zeiraphera griseana. 
I] a été ainsi possible de préciser: 


1) quelles sont les conditions thermiques nécessaires à la reprise 
du développement. 


2) quelle influence exerce sur leur vitalité post-embryonnaire un 
traitement thermo-réactivant appliqué à des embryons en 
diapause. 


b) 


d) 


j) 
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Cette étude permet donc de tirer les conclusions suivantes: 


Des œufs incubés dès leur ponte à la température constante de 
+ 20? C sont, dans l’ensemble, incapables d'évoluer normale- 
ment jusqu'à leur éclosion. En effet, dans ces conditions, un taux 
d'éclosions trés faible de 8,0% est enregistré avec une incubation 
moyenne de 139 à 140 jours. 


Les ceufs doivent passer par une période de froid, afin de pouvoir 
reprendre leur développement. En effet, leur diapause n'est 
éliminée que s'ils subissent une incubation réactivante à la 


température de 0° à + 4? C. La température permettant une 
réactivation optimum est trés proche de + 2° C. 


En outre, le degré d'élimination de la diapause croit avec 
l'augmentation de la durée de l'incubation réactivante. Dans les 
conditions de l'expérience, les taux de réactivations les plus 
élevés sont obtenus aprés une incubation réactivante de 120 
jours au minimum. Cette période permet, par ailleurs, de se faire 
une idée de l'intensité de la diapause de Zeiraphera griseana, 
intensité qui semble particuliérement élevée. En effet, parmi les 
espéces étudiées, il en est peu qui nécessitent une incubation 
réactivante aussi longue (Tableau XII). 


L'intensité avec laquelle la diapause s'installe dans l’œuf est 
fonction de la température de l'incubation initiale. On constate 
effectivement que, à incubation réactivante égale, une incuba- 
tion initiale à --11? C entraîne un degré de réactivation plus 
élevé que ne le fait une incubation initiale de 4-20* C. 


A réactivation égale (de 60 à 120 jours), la durée de l'incubation 
complémentaire est fonction de la durée de l'incubation initiale 
à + 20* C, une incubation initiale « courte » (3 à 6 jours) indui- 
sant une incubation complémentaire plus bréve que ne le fait 
une incubation initiale «longue» (15 à 40 jours). En outre, 
lincubation complémentaire qui résulte d'une incubation 
initiale de 11 à 55 jours à + 11? C est caractérisée par une durée 
moyenne de valeur intermédiaire entre celles produites par des 
incubations initiales < courtes > et « longues > à + 20° C. 


La vitalité post-embryonnaire des Tordeuses issues d'œufs 
réactivés est fonction de la température réactivante. La vitalité 
optimale est réalisée aprés une réactivation de + 2° à + 4° C. 
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g) Un allongement de la durée de l'incubation réactivante à + 2? C, 
dans les limites de l'expérience (0 à 150 jours), a pour conséquence 
une nette augmentation de la vitalité post-embryonnaire. 


h) A incubation réactivante égale, la baisse de la température de 
l’incubation initiale entraine, semble-t-il, une faible augmenta- 
tion de la vitalité post-embryonnaire. 


4. ÉTUDE DE L'EMBRYOGENESE 
DE ZEIRAPHERA GRISEANA 


4.1. Généralités 


On sait que le développement embryonnaire de Zeiraphera 
griseana s'arrête au stade de la bandelette germinative (MAKsvMov, 
1959). Le but de cette étude est de compléter cette information de 
facon à obtenir le plus de renseignements possible sur le stade de 
 diapause des œufs de la Tordeuse du méléze. Il importe également 
de savoir: 


a) à quel moment débute la diapause, 


b) comment évoluent les ceufs, au point de vue morphologique, 
pendant la période de réactivation à + 2° C, 


c) quand débute la reprise du développement. 


Par ailleurs, l'embryogenése des Tortricides n'étant connue que 
par quatre publications (Dor. 1918; Gasow, 1925; WIESMANN, 
1935; Stairs, 1960), il a semblé intéressant d'étudier les phases du 
développement de Zeiraphera griseana de façon à pouvoir les com- 
parer avec celles des Lépidoptéres et surtout des autres Tortricides 
étudiés Jusqu'à présent. 

Pour cela, deux méthodes ont été utilisées: 


a) La microtomisation d'œufs fixés à un âge déterminé. 


b) La confection de préparations microscopiques au moyen 
d'embryons entiers, extirpés d'ceufs fixés à un stade préeis de 
leur développement. 
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4.2. Technique microscopique 


4.2.1. Fixation. — Les œufs destinés à être fixés sont incubés 
à + 20? C, puis disposés dans de petits tubes à fond plat 
fermés par un bouchon de liége. Lors d'un changement de liquide, 
il suffit de verser la substance à éloigner dans un récipient quel- 
conque, tandis que les oeufs restent parfaitement groupés au fond 
du tube. 

La fixation se fait pendant 1 heure à + 60° C, puis durant 6 
heures à température ambiante, au moyen du liquide de Petrunke- 
witsch, mélange d'eau (300 ml), d'alcool absolu (200 ml), d'acide 
acétique glacial (90 ml), d'acide nitrique concentré (10 ml) et de 
sublimé corrosif (jusqu'à saturation) (LANGERON, 1949). Ce fixateur 
convient particuliérement bien aux ceufs riches en vitellus de la 
Tordeuse. 

La fixation terminée, les œufs séjournent environ 6 heures dans 
l'alcool 10dé! de facon à éliminer toute trace de sublimé pouvant 
compromettre les colorations des coupes. 

Les œufs passent ensuite dans l'alcool à 70% où ils peuvent se 
conserver jusqu'à 6 mois. 


4.2.2. Inclusion. — L'inclusion se fait par le procédé légèrement 
modifié de Peterfi à la paraffine-celloidine (PANTIN, 1962). 

ll est indispensable de débarrasser auparavant les oeufs de leur 
chorion peu perméable aux liquides. Ce prélévement se fait 
aisément, dans l'alcool à 70%, sous la loupe binoculaire, avec une 
pince fine et une aiguille emmanchée. 

Les ceufs passent ensuite par les liquides suivants: 


1. Alcoola 6092 1o Sanin 
2. Alcool"a 0007 15 min: 
3. Alcool à 96%: 30 min. (renouveler 1 fois) 


4. Alcool absolu: 30 min. (renouveler 1 fois, puis laisser dans le 
Lube une couche de 2 à 3 mm). 


' [alcool iodé se prépare de la façon suivante: dans 100 ml d'alcool 
absolu, dissoudre 2 g d'iode et 3 g d'iodure de potassium. Ajouter une certaine 
quantité de cette solution à de l'alcool à 70% jusqu'à obtention de la cou- 
leur brune du cognac (LANGERON, 1949). 
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5. Benzoate de méthyle-celloidine à 1%: introduire le liquide 
sous la couche d'alcool absolu avec une pipette. Les œufs 
restent tout d'abord dans l'alcool puis tombent lentement au 
fond, dans le benzoate, en devenant translucides. 


Benzoate de méthyle-celloidine à 195: au minimum 15 min. 


Benzoate de méthyle-celloidine à 1%: au minimum 3 heures. 
(Les œufs se conservent pratiquement indéfiniment dans ce 
liquide). 

Benzoate de méthyle-celloidine à 1% + 20% de benzol: 5 min. 
Benzoate de méthyle-celloidine à 1% + 40% de benzol: 5 min. 


10. Benzol: 10 min. (renouveler 1 fois, puis verser le benzol avec 
les ceufs dans un godet en aluminium qui est ensuite placé dans 
une étuve à + 60° C pendant 5 min.). 


11. Ajouter le méme volume de paraffine (point de fusion: + 58° C): 
10 min. 


12. Paraffine (point de fusion: + 58? C): 1 à 2 heures. 
13. Paraffine (point de fusion: + 58? C): 12 heures. 


4.2.3. Orientation des œufs. — Le godet contenant la paraffine 
en fusion et les ceufs est placé sur une platine chauffante électrique 
portée à + 60? C. Les œufs sont alignés dans le godet au moyen 
d'une aiguille emmanchée, préalablement réchauffée avec un brüleur 
à alcool ou un bec Bunsen. L'opération est contrôlée avec une loupe 
binoculaire montée sur un bras mobile. 


4.2.4. Coloration des œufs. — Les coupes, d'une épaisseur de 
6 ou 8 microns, sont colorées à l'hémalun acide de Mayer avec 
l'éosine comme contraste, et montées au Caedax aprés déshydrata- 
tion. 


4.2.5. Préparations totales. — Les œufs destinés aux prépara- 
tions totales sont fixés à chaud au liquide de Petrunkewitsch, 
passés à l'aleool 10dé, puis débarrassés de leur chorion, exactement 
comme les oeufs destinés à étre coupés. Ils sont soumis ensuite aux 
traitements suivants: 


1. Alcool à 70% 
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2. Eau distillée: 5 min. 
3. Hémalun acide de Mayer: 3 min. 
4. Eau ordinaire: 15 min. 


Acide chlorhydrique à 0,1% jusqu’à ce que le vitellus soit a 
peu près décoloré. 


qr 


6. Eau ordinaire: 15 min. 


-1 


Alcool à 70%: sous la loupe binoculaire, les embryons colorés 
en bleu sont débarrassés du vitellus qui les entoure et qui en 
géne l'observation. Cette opération s'accomplit à l'aide de 
pinces fines et d'une aiguille (« minutie ») emmanchée dans un 
báton de verre. 


8. Les embryons sont déshydratés dans l'éthyl-glycol (cellosolve): 
5 min. 


9. Xylol: 5 min. 
10. Montage au Caedax. 


Les préparations totales permettent de suivre facilement 
l'évolution morphologique externe des embryons et particuliérement 
le développement des appendices. 


4.9. Morphologie de l'œuf 


L'oeuf de la Tordeuse du mélèze, de type centrolécithe, se 
présente sous la forme d'un ellipsoide dont les dimensions sont les 
suivantes: 

Longueur: 650u 
Largeur: 500p 
Epaisseur: 350u 


Le poids d'un œuf, au moment de la ponte, est de 0,6 mg en 
moyenne. Cette valeur varie d'ailleurs au cours de l'évolution 
embryonnaire. De la ponte à la fin de la diapause, en effet, l'oeuf 
peut perdre jusqu'à un quart de son poids. Lors de la ponte, Tout 
est de couleur jaune canari. Au bout d'une semaine, la séreuse se 
charge de pigments et donne à l’œuf une teinte générale orange. 

Le chorion, secrété par l'épithélium folliculaire des ovarioles, 
est une enveloppe souple mais résistante, transparente et épaisse 
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d'environ 3u. Sa surface externe est marquée par un réseau sinueux 
plus ou moins régulier qui n'est autre que l'empreinte des cellules 
de l'épithélium folliculaire (Fig. 17). 








Fie. 17. 


Aspect superficiel du chorion marqué de l'empreinte des cellules 
de l'épithélium folliculaire. 


4.4. Développement embryonnaire 


4.4.1. L'euf au moment de la ponte. — Immédiatement sous 
le chorion, se trouve une fine enveloppe, la membrane vitelline, qui 
recouvre directement le périplasme, épais d'environ 10 u. Celui-ci 
est relié à l'intérieur de l’œuf par le fin réseau du réticuloplasme, 
dans les mailles duquel se trouve le deutoplasme ou vitellus constitué 
principalement par de petites sphéres fortement acidophiles, les 
globules vitellins. 

Il n'a pas été possible de suivre les premières phases de l'embryo- 
genèse depuis la fécondation jusqu’au début de la segmentation. Il 
convient de préciser également que toutes les phases du développe- 
ment telles qu'elles sont décrites se sont déroulées a + 20° C sauf 
la réactivation qui s'est effectuée à + 2° C. 
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4.4.2. La segmentation. — Les premières divisions nucléaires de 
l'œuf fécondé sont synchrones. Les noyaux de segmentation, en- 
tourés chacun d’un îlot cytoplasmique, semblent disposés sans ordre 
au sein du vitellus. Dès la quatrième heure, il est possible d'observer 





PIE 4. 


Age: 4 heures. — Coupe à travers un œuf montrant des noyaux 
de segmentation près d’atteindre le périplasme. 
me: membrane vitelline pe: périplasme 
N: noyaux de segmentation oi: vitellus. 


leur migration vers le périplasme. Ils arrivent à proximité de celui-ci 
tout d'abord dans la région postérieure de l’œuf (Fig. 18 et 19). Au 
bout de 12 heures, les noyaux ont tous pénétré dans le périplasme 
et constituent le blastoderme (Fig. 20). 


4.4.3. Formation de l'embryon et de ses enveloppes. — L'ébauche 
embryonnaire, ou bandelette germinative, se forme aux dépens du 
blastoderme, à partir de la dix-huitiéme heure. Elle apparait sous 
l'aspect d'une sorte de « ceinturon > de 170 u de large, enserrant la 
zone équatoriale de l'eeuf (Fig. 21, 22 et 27 A). Les cellules dont elle 
est constituée deviennent de plus en plus columnaires. Les autres 
cellules du blastoderme s'aplatissent pour former la séreuse, qui 
recouvre peu à peu la bandelette germinative, l'isolant ainsi de 
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Fic. 19. 


Age: 6 heures. — Coupe montrant le blastoderme en train de se former: 
les noyaux de segmentation n'ont pas encore tous atteint le périplasme. 
bl: blastoderme en formation 

N : noyaux de segmentation 


ei: Vitellus. 


` 
Eu 





HIC ERO 


Age: 12 heures. — Coupe à travers un œuf 
montrant un blastoderme termine. 
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Age: 32 heures. — Coupe montrant la différenciation 
de la bandelette germinative (« ceinturon »), de la séreuse et des cellules 
germinales. 
bg: bandelette germinative se: séreuse 
cg: cellules germinales ec: Vitellus. 
me: membrane vitelline 





(WIDE) 
Age: 18 à 36 heures. — Coupe montrant la bandelette germinative différenciée 
(« ceinturon »). 
bg: bandelette germinative se: séreuse 


cg: cellules germinales ec: Vitellus. 
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PIEC, 28. 


Age: 20 heures. — Coupe montrant la séreuse en train de recouvrir 
la bandelette germinative et de la séparer de la membrane vitelline. 


bg: bandelette germinative va: vacuoles caractéristiques des cellules 
mv: membrane vitelline de la séreuse 
se: séreuse oi: Vltellus. 
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PIG, LA, 


Age: 20 heures. — Coupe montrant la séreuse achevée. 
bg: bandelette germinative se: séreuse 
me: membrane vitelline ver^ vitellus. 
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l'extérieur (Fig. 23 et 24). Les cellules aplaties de la séreuse sont 
pourvues de grosses vacuoles qui les distinguent de celles de la 
bandelette germinative. Pendant ce temps, à l'un des pôles de l’œuf, 
les blastoméres proliférent en un amas de cellules à gros noyaux, 
les cellules germinales. 
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BIG. 25. 
Age: 20 heures. — Coupe montrant l'amnios en formation. 
am: amnios se: Séreuse 
bg: bandelette germinative vi: vitellus. 


?n outre, vers la vingtième heure, la seconde enveloppe embryon- 
naire, l'amnios, commence à se former à la périphérie de la bande- 
lette germinative. Ce n'est tout d'abord qu'un petit repli, qui 
s'étend peu à peu et qui finit par isoler complètement, du côté 
ventral, l'ébauche embryonnaire du vitellus (Fig. 25). 
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Bie. 26; 


Age: 46 heures. — Coupe montrant le stade « cupule » 
de la bandelette germinative. 
am: amnios 
em: embryon (stade «cupule ») 
se: séreuse. 


Au même moment, l'embryon quitte la surface de l’œuf et 
s'enfonce dans le vitellus. Il se contracte fortement et replie dorsale- 
ment ses bords de facon à former, vers la trente-sixième heure, une 
sorte de godet ou de « cupule » (Fig. 26 et 27) qui persistera jusqu'à 
la cinquante-huitiéme heure. Pendant cette période également, le 
vitellus se cloisonne pour former des cellules vitellines plurinucléées 
ayant chacune un diamètre d'environ 80 u (Fig. 26). Désla cinquante- 
huitiéme heure, l'embryon tourne de quatre-vingt-dix degrés autour 
de son axe longitudinal, s'allonge en s'enroulant sur lui-même et en 
s'amineissant d'avant en arrière, pour prendre plus ou moins l'aspect 


général et la position qui seront les siens durant la diapause (Fig. 
27 F et 28). 


4.5.4. Métamérisation et gastrulation. — Les segments de 
l'embryon se forment dès la soixantiéme heure. Mais ils n'apparais- 
sent pas tous en méme temps. Les régions thoraciques et céphaliques 
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rcg 
a Stade « ceinturon » (18 à 36 heures.) 
de Embryon en train de pénétrer, en se recroquevillant, dans le vitellus. 
RK Stade « cupule » (36 à 58 heures). 


DetE: Mouvements de rotation et allongement de l'embryon. 
Fe Aspect et position définitifs de l'embryon (86 à 3100 heures). 


sont les premiéres à étre métamérisées. La zone abdominale se 
métamérise ensuite peu à peu d'avant en arriére, durant une période 
qui va de la soixante-deuxiéme à la quatre-vingt-huitiéme heure. 
A ce moment, la métamérisation est compléte et l'on distingue 
trés facilement le procéphalon, le gnathocéphalon composé des 
segments mandibulaire, maxillaire et labial, le macrosomite thora- 
cique et ses trois segments, et enfin le macrosomite abdominal 
pourvu de onze segments, le onzième étant le telson. 

La gastrulation se fait pratiquement en méme temps que la 
métarmérisation et suivant le méme ordre: l'endomésoderme, ou 
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FIG. 29. 


Age: 60 heures. — Coupe sagittale montrant l'embryon ayant accompli 
la premiére phase de la blastocinése. 
em: embryon. 


hypoblaste, qui se forme par invagination (fig. 29, 30, 31, et 35) 
apparait tout d'abord dans les zones thoracique et céphalique puis 
dans la région abdominale, d'abord dans les premiers segments, 
puis de métamére en métamére, jusqu'au telson. A ce moment, le 
feuillet inférieur ou hypoblaste n'est pas encore différencié en 
endoderme et en mésoderme. On retrouve les cellules germinales 
localisées dans l'hypoblaste des troisième, quatrième, cinquième et 
sixiéme métaméres abdominaux. Elles sont facilement reconnais- 
sables, sur les préparations, à leur cytoplasme peu coloré et à leur 
gros noyau (Fig. 36). 
Les ébauches des appendices ne sont pas encore apparentes. 


4.4.5. Le stade de diapause. — Au moment où la métamérisa- 
tion et la gastrulation sont terminées, (vers la quatre-vingt-sixième 
heure), le stade de diapause est atteint (Fig. 33, 34, 36, 37 et 38) et 
pendant une longue période (150 jours environ) la forme des 
embryons ne varie plus. L'activité mitotique, de plus en plus faible, 
persiste néanmoins jusqu'à la cent trentiéme heure, date qui peut 
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Joe. 229). 


Age: 62 heures. — Coupe sagittale montrant P'embryon en train de se méta- 
mériser et de réaliser la gastrulation. La plupart des segments abdominaux 
ne sont pas encore différenciés. 


I, II, IIT: segments thoraciques lc: lobe céphalique 
ab : abdomen me: endo-mésoderme ou hypoblaste. 
EC ectoderme 





FT QD. 


Age: 62 heures. — Coupe transversale au niveau du thorax 
montrant le début de la formation de l'hypoblaste par invagination. 
am: amnios me: endo-mésoderme ou hypoblaste. 


ce; cellule viteline sg: sillon gastrulaire. 
ec: ectoderme 
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ic. ow 


Age: 66 heures. — Coupe transversale au niveau du thorax 
montrant la différenciation de l’hypoblaste. 
am: amnios sg: sillon gastrulaire 
ec: ectoderme or: vitellus. 
me: hypcblaste 





ETES 

Age: 76 heures. — Coupe sagittale montrant un embryon n'ayant 
encore achevé ni sa métamérisation, ni sa gastrulation au niveau de l'abdomen. 
I, II, III: métaméres thoraciques lc: lobe céphalique 
la: premier métamere abdominal md: segment mandibulaire 
am : amnios me: hypoblaste 
cy: cellule vitelline mx: segment maxillaire 
ec: ectoderme te: telson. 


lb: segment labial 





452 D. BASSAND 


être considérée, au point de vue morphologique, comme le début de 
la diapause. 

Il est done possible de définir le stade de diapause des embryons 
de Zeiraphera griseana de la façon suivante: 


a) La métamérisation de la bandelette germinative est complète: 
on distingue fort bien un procéphalon, trois métamères consti- 
tuant le gnathocéphalon (segments mandibulaire, maxillaire et 
labial), trois métamères thoraciques et onze segments abdomi- 
naux (le dernier étant le telson). 


b) La gastrulation est terminée. L'embryon possède un feuillet 
ectodermique et un feuillet endomésodermique qui n’est pas 
encore différencié en endoderme et en mésoderme. 


c) Il n'y a pas encore de sacs coelomiques. 
d) Les appendices ne sont pas encore visibles. 


e) Les cellules germinales sont localisées dans l’hypoblaste des 
troisième, quatrième, cinquième et sixième métaméres abdo- 
minaux. 


4.4.6. Evolution de l'embryon durant la période de réactivation 
par le froid. — Ainsi qu'on l'a démontré au chapitre 3, la diapause 
embryonnaire est éliminée par un séjour de 120 à 150 jours à + 2° C. 
Les coupes faites durant cette période montrent, sans exception, 
jusqu'aux environs de 130 jours, des embryons morphologiquement 
en diapause. Au-delà, le développement reprend trés lentement, 
bien que la température (+ 2° C) à laquelle les œufs sont soumis 
soit inférieure au seuil théorique de développement (+7° à +8° C). 
En effet, des œufs réactivés pendant 153 jours contiennent des 
embryons en pleine évolution montrant, par exemple, des appendices 
en train de se différencier, des neuroblastes bien visibles et un 
début d'invagination du stomodeum et du proctodeum. Aprés 216 
jours de réactivation à + 2? C, le développement est tel que la 
plupart des œufs contiennent de jeunes chenilles apparemment 
prétes à éclore, ce que d'ailleurs elles ne peuvent faire à cette 
temperature. 

GA 


1.4 La reprise du développement après la réactivation. — Des 


œuls dont la diapause est terminée, aprés une période de réactiva- 





I, II, III : segments thoraciques 


Fe 22 


Age: 86 heures. — Préparation totale d’un embryon ayant achevé méta- 
mérisation et gastrulation. Le stade de diapause est atteint mais la diapause 
n'a pas encore commencé. 

lc: lobe céphalique 


la premier segment abdominal 
ib: segment labial 





7 in 


md: segment mandibulaire 
mx: segment maxillaire. 
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Fic. 34. 
Age: 108 heures. — Coupe transversale à travers un embrvon ayant achevé 
métamérisation et gastrulation. 

am: amnios me: hypoblaste 

ch: chorion me: membrane vitelline 

co: cellule vitelline se: Séreuse 

ec: ectoderme st: stomodeum. 

lc: Jobe céphalique. 
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Age: 108 heures. — Coupe transversale à travers l’abdomen d’un embryon 


ayant achevé métamérisation et gastrulation. 
ec: ectoderme 
me: hypoblaste 
sg: sillon gastrulaire. 





1716. 36. 


Age: 10 jours. — Coupe sagittale d'un embryon en diapause. 
I, 11, III: segments thoraciques lc: lobe céphalique 
Les? premier segment abdominal md: segment mandibulaire 
ee / cellule vitelline mx: segment maxillaire 
ue: cellules germinales te: telson 


lb: segment labial 
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Prc 37 
Age: 100 jours. — Coupe sagittale d’un embryon en diapause incubé 
à la température constante de + 209 C. 

I, II, III : segments thoraciques lc: lobe céphalique 
1a: premier segment abdominal md: segment mandibulaire 
am: amnios me: hypoblaste 
ec : ectoderme mx: segment maxillaire 
lb: segment labial te: telson. 
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Pic aor 
Age: 100 jours. — Coupe transversale au niveau de l'abdomen d'un embryon 
en diapause. 
am: amnios ec: ectoderme 


eo: cellule vitelline me: hypoblaste. 
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FiG. 39. 


Age: 210 jours; durée de la réactivation à + 2° C: 170 jours. — Préparation 
totale d’un embryon dont la diapause a été éliminée. Le développement a déjà 
repris à + 2° C. Les ébauches des appendices sont en train de se former. 


I, II, III : segments thoraciques md: segment mandibulaire 
la: premier segment abdominal mx: segment maxillaire 
lb: segment labial te: telson. 

lez lobes céphaliques 





Fic. 40. 


Age: 210 jours; durée de la réactivation à + 2? C: 170 jours. — Coupe sagittale 
d'un embryon dont la diapause a été éliminée. Le développement a déjà repris 


à + 2° C. 
1, 11, 111: segments thoraciques ms: mésoderme 
la: premier segment abdominal mr: segment maxillaire 
lb : segment labial sc: Sac coelomique 
Ic: lobe céphalique te: Eon. 


md : segment mandibulaire 
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Inc am 


Age: 210 jours; durée de la réactivation à + 2° C: 170 jours. — Coupe sagittale 
dans la région du thorax. Le développement a repris et les sacs coelomiques 
sont visibles. 


I, II, III: segments thoraciques ms: mésoderme 
co : cellule vitelline sc: sacs coelomiques. 
ec: ectoderme 





Fc AA 


Age: 210 jours; durée de la réactivation à + 2° C: 170 jours. 
dans la région de la tête montrant l'ébauche polaire antérieure de l'endoderme. 
am: amnios 
ec: ectoderme 
en: ébauche polaire antérieure de l'endoderme. 





Coupe sagittale 


EN 
OL 
CO 


D. BASSAND 


e Yr 
däs Ze 
NUDO 
v ` * r d = 






Ad 


` 


x^ 






IG 43. 


Age: 210 jours et 12 heures; durée de la réactivation à + 2? C: 170 jours; 
durée de l'incubation complémentaire à + 20? C: 12 heures. — Coupe sagittale 
dans la région du thorax montrant les neuroblastes en train de se différencier. 

ec: ectoderme 

ms: mésoderme 

nb: neuroblastes. 





Pics A^. 


Age: 210 jours at 12 heures; durée de la réactivation à + 2° C: 170 jours; 


durée de Pincubation complémentaire à + 20° C: 12 heures. — Coupe trans- 
versale au niveau du thorax. 
ap: ébauches d'appendices nb: neuroblastes 
ec: ectoderme st: ébauche de stigmate. 


gm: gouttière médiane 
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tion de 170 jours à + 2° C, sont mis en incubation à + 20? C et leur 
développement est suivi de 12 heures en 12 heures jusqu'à leur 
éclosion. 

Les œufs fixés après 170 jours de réactivation, sans avoir été 
ensuite incubés à + 20° C, montrent que la diapause a été éliminée 
et que le développement a déjà repris à + 2? C. En effet, les sacs 
coelomiques se sont formés sur les métaméres gnathocéphaliques et 
thoraciques, tandis que les segments abdominaux n'ont pas encore 
atteint ce stade (Fig. 40 et 41). D'autre part, l'hypoblaste s'est 
différencié nettement en mésoderme et en endoderme, montrant en 
particulier, à la base des lobes céphaliques, l'ébauche polaire anté- 
rieure de l'endoderme, masse de cellules apparemment sans liens les 
unes avec les autres (Fig. 42). Enfin les ébauches des appendices 
apparaissent également (Fig. 39). En méme temps, les neuroblastes 
commencent à se différencier ventralement sous la forme de 
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Fic. 45. 
Age: 211 jours; durée de la réactivation à + 29 C: 170 jours; 
durée de l'incubation complémentaire: 1 jour. — Préparation totale. 
I, II, III: segments thoraciques et ébauches lr: ébauche du labrum 
des pattes md: ébauche de mandibule 

l: premier segment abdominal mz: ébauche de maxille 
lb: ébauches du labium pr: proctodeum. 


le: lobe céphalique 
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grandes cellules pourvues de gros noyaux et se distinguant nette- 
ment des cellules plus petites et plus colorées de l’ectoderme et du 
mésoderme. Les neuroblastes ne sont pas encore métamérisés et ne 
constituent pas encore de ganglions nerveux (Fig. 43 et 44). 

La douzième heure d'incubation à + 20° C (incubation com- 
plémentaire) montre des embryons où les ganglions nerveux 
commencent à s’individualiser. D'autre part, stomodeum et 
proctodeum s'invaginent, poussant devant eux les deux masses 
endodermiques polaires qui vont à la rencontre l’une de l’autre en 





Fic. 46. 
Age: 211 jours; durée de la réactivation à + 2? C: 170 jours; 
durée de l'incubation complémentaire: 1 jour. — Coupe sagittale. 
I, bL, III: segments thoraciques et so: ganglion sous-cesophagien 
ébauches des pattes sp: sinus épineural 
la: premier segment abdominal st: invagination stomodéale 
cs : cellules sanguines su: ganglion sus-oesophagien 


pr: proctodeum (coupe transversale) te: telson. 
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formant, au-dessus des rudiments ganglionnaires, un plancher, 
ébauche du mesenteron. 





TM ie v5 nd 
1004. 
———— 
Fie. 47. 
Age: 211 jours; durée de la réactivation a + 2° C: 170 jours; 
durée de incubation complémentaire: 1 jour. — Coupe sagittale. 
I, II, III: segments thoraciques et mn: ébauche (plancher) du 
ébauches des pattes mesenteron 
Aa: premier segment abdominal mr: ébauche de maxille 
lb: ébauche du labium su: ganglion sus-cesophagien 
md : ébauche de mandibule te: telson. 


Apres 24 heures d'incubation complémentaire (Fig. 45, 46, 47 
et 48), les ganglions nerveux sont bien individualisés, mais ne sont 
pas encore reliés les uns aux autres. En outre, les trois ganglions du 
gnathocéphalon amorcent leur fusion. Le stomodeum et le procto- 
deum continuent leur invagination, tandis que les appendices com- 
mencent à se différencier. Les appendices du gnathocéphalon, en 
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particulier, se déplacent peu à peu vers l'avant de l'embryon, de 
facon à se placer plus ou moins parallélement à l'axe longitudinal 
de la bandelette germinative. 


p V Fic. 48. 
st | AU M 
y Age: 211 jours; durée de la réactivation 
m "a O à + 2° C: 170 jours; 
3 [€ durée de l'incubation complémentaire: 
md—— CS 1 jour. — Préparation totale. 
I, II, III: ébauches des pattes 
mx — an: ébauches des antennes 
ib X T lb : ébauches du labium 





le: lobes céphaliques 
LH [ns ébauches du labrum 
— CN md : ébauches des mandibules 
LS nius ébauches des maxilles 
n- i ; st: stomodeum. 
4 E, 
IH 100). 
————————3À 


Dés la trente-sixiéme heure (Fig. 49 et 50), la chaine ganglion- 
naire est formée, les ganglions étant reliés entre eux par des fibres 
nerveuses. La fusion des trois ganglions gnathocéphaliques en un 
ganglion sous-cesophagien est accomplie, de méme que celle des 
huitième, neuvième et dixième neuromères abdominaux. Par 
ailleurs, embryon est, dés ce moment, isolé dorsalement du vitellus 
par une fine membrane, ne se distinguant en rien de l'amnios, 
l'ectoderme dorsal provisoire, qui emprisonne, à l’intérieur de 
l'embryon, au-dessus du plancher du mesenteron, une petite quan- 
tité de vitellus. Plus tard, cette fine membrane est progressivement 
remplacée par l'ectoderme dorsal définitif. La cavité générale de 
l'embryon reste néanmoins en contact avec le vitellus externe 
pendant un certain temps, grâce à un trou ombilical, situé dorsalement 
entre le mésothorax et le métathorax (Fig. 54). C'est également 
pendant cette période que débute un mouvement de retournement 
de l'embryon qui se terminera vers la soixantióme heure. En effet, 
la partie postérieure de l'embryon se replie ventralement et s’avance 
vers l'avant de façon à se placer à la hauteur de la tête (Fig. 49 et 
50) (blastocinése). 

Dès la quatre-vingt-quatrième heure, le mesenteron est terminé. 
J] se présente comme un tube rempli de vitellus, fermé à ses deux 





Fig. 39. 


Age: 212 jours; durée de la réactivation à — 2? C: 170 jours; durée de Pin- 
cubation complémentaire: 2 jours. — Préparation totale d'un embryon en train 
de réaliser la deuxiéme phase de la blastocinése (retournement). 


I, II, III: segments thoraciques mn: ébauche (plancher) du 
fa: premier segment abdominal mesenteron 

8a: huitième segment abdominal mx: ébauche de maxille 

lb : ébauche du labium pr: invagination proctodéale 
md : ébauche de mandibule so: ganglion sous-æsophagien 


su: ganglion sus-cesophagien 





MG. 50. 

Age: 212 jours; durée de ta réactivation à + 2° C: 170 jours: durée de l'incu- 
bation complémentaire à + 20°C: 2 jours. — Coupe sagittale d’un embryon 
en train de réaliser la deuxième phase de la blastocinèse (retournement). 

I, II, III: segments thoraciques pr: invagination proctodéale 
Tg neuromére du premier segment so: ganglion sous-cesophagien 

abdominal st: invagination stomodéale 
ep : ectoderme dorsal provisoire 
mn- ébauche (plancher) du su: ganglion sus-æsophagien. 
mesenteron 
REA SUISSE DE ZOOL., T. 28, 1965. 32 
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extrémités qui sont soudées l’une au stomodeum, l’autre au 
proctodeum (Fig. 53). En outre, les deux gonades, amas de cellules 
à gros noyaux, sont visibles dans le cinquième segment abdominal, 
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Freet 


Age: 213 jours et 12 heures; durée de la réactivation à + 2° C: 170 jours; 
durée de l'incubation complémentaire à + 20° C: 3 jours et 12 heures. — 
Coupe transversale au niveau du mesenteron. 


ec: ectoderme mn: mesenteron rempli de vitellus 
ep: ectoderme dorsal provisoire tr:  trachées 
gn: ganglion nerveux vd: vaisseau dorsal. 


au-dessus du mesenteron et sous l'ectoderme dorsal (Fig. 53 et 55). 
Elles résultent du groupement des cellules germinales localisées, 
pendant la diapause, dans l'hypoblaste des troisième, quatrième, 
cinquième et sixième segments abdominaux. Sont également formés 
à ce moment le vaisseau dorsal, les trachées (du moins les princi- 
pales), les tubes de Malpighi et les ébauches non striées des muscles 
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BIG. 52: 


En jours et 12 heures; durée de la réactivation à + 2? C: 170 jours; 
durée de l'incubation complémentaire à — 20? C: 3 jours et 12 heures. — 
Coupe transversale au niveau du proctodeum. 

ec:  ectoderme pr: proctodeum 


Ma: tubes de Malpighi ed: vaisseau dorsal. 





Pro. 98 


Sge: 79. Jours et 12. heures; durée de la réactivation a + 
durée de l'incubation complémentaire à + 20° C: 3 jours e 
Coupe sagittale dans la région de l'abdomen. 

5a: cinquième ganglion nerveux abdominal mn: mesenteron 

ec: ectoderme pr: proctodeum 


go: gonade qu: — Vitellus: 


2 C: 170 jours; 
t 12 heures. — 
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(Fig. 51, 52 et 56). Par ailleurs, les pièces buccales ont terminé leur 
déplacement et sont définitivement disposées à l'avant de la téte, 
plus ou moins parallèlement à l'axe longitudinal de l'embryon 
(Fig. 54 et 55). 

L'ectoderme élabore la cuticule dés la quatre-vingt-seizième 
heure, les mandibules étant les premiéres à se sclérifier (Fig. 57). 
Un peu plus tard, vers la cent huitième heure, l'embryon se met à 
ingérer activement le vitellus qui reste dans l'oeuf. Et c'est vers la 
cent quarante-quatriéme heure que les premiéres chenilles éclosent 
en sortant par une petite ouverture qu'elles ont pratiquée elles- 


mêmes en dévorant le chorion au pôle antérieur de l’œuf. 


4.4.8. La blastocinése. — On définit la blastocinése comme 
l'ensemble des mouvements que l'embryon effectue dans l’œuf au 
cours de son développement. 

Chez Zeiraphera griseana, la blastocinése se fait en deux phases. 

Au début de la premiére phase, vers la vingtiéme heure, l'axe 
longitudinal de la bandelette germinative superficielle (« ceinturon ») 
est perpendiculaire à l'axe principal de l’œuf. L'ébauche embryon- 
naire pénétre alors dans le vitellus en se contractant (« cupule »). Un 
peu plus tard, l'embryon, tout en s'allongeant, opére une rotation 
de quatre-vingt-dix degrés, de facon que son axe longitudinal soit 
paralléle à l'axe principal de l'oeuf. Ceci fait, l'embryon tourne 
finalement de quatre-vingt-dix degrés autour deson axelongitudinal. 


Fire. 54. 


Age: 214 jours; durée de la réactivation à + 2° C: 170 jours; 
durée de l’incubation complémentaire à + 20° C: 4 jours. — 
Préparation totale. 


1: ganglion nerveux prothoracique pr: proctodeum 
8a: huitiéme ganglion nerveux abdominal so: ganglion sous-cesophagien 
an: anus st: stomodeum 
mn: mesenteron su: ganglion sus-cesophagien. 


pd: trou ombilical 


Fic. 55. 
Age: 214 jours; durée de la réactivation à + 2? C: 170 jours; 
durée de l'incubation complémentaire à + 20? C: 4 jours. — 
Coupe sagittale. 


l, II, III: ganglions nerveux thoraciques pr: proctodeum 

Ba: huitième ganglion nerveux so: ganglion sous-cesophagien 
abdominal st: stomodeum 

go: gonade su: ganglion sus-æsophagien. 


mn : mesenteron rempli de vitellus. 
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FIG. 90. 


Age: 214 jours; durée de la réactivation à 4- 2? C: 170 jours; durée de l'incu- 
bation complémentaire à + 20? C: 4 jours. — Coupe sagittale dans la région 
du mesenteron. 
4a: quatrième ganglion nerveux mn: mesenteron rempli de vitellus 

abdominal vd: vaisseau dorsal 
ec: ectoderme vi; vitellus 


Cet ensemble de mouvements se termine vers la cinquante-huitième 
heure et l'embryon reste dans cette position pendant toute la 
diapause (Fig. 27). 

La deuxième phase de la blastocinèse, qui est la plus spectacu- 
laire, débute après la fin de la diapause, au cours de la trente- 
sixième heure de lincubation complémentaire, pour se terminer 
vers la soixantième heure. L'embryon replie ventralement son ex- 
Lrémité abdominale et la ramène peu à peu au niveau de la tête. 
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PIC D7 


Age: 214 jours et 12 heures; durée de la réactivation à + 2° C: 170 jours; 
durée de l'incubation complémentaire à + 20? C: 4 jours et 12 heures. — 
Coupe frontale dans la téte d'un embryon dont la cuticule vient de se former. 
La chenille semble préte à éclore. 
cu: cuticule mu: muscles 
md: mandibules et: Vitellus. 


Au cours de ce retournement, l'embryon présente la forme trés 
caractéristique d'un S (Fig. 49 et 50). 


4.5. L'activité mitotique 


Les préparations microscopiques ayant servi à l'étude de l'em- 
bryogenése sont réexaminées, mais, cette fois-ci, afin de déterminer 
l'évolution de l’activité mitotique des embryons avant et pendant 
la diapause. 
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Les œufs microtomisés sont étudiés coupe par coupe et les 
mitoses qui s'y trouvent sont soigneusement dénombrées. Pour 
chaque œuf, environ quarante coupes, représentant la totalité de 
celui-ci, sont ainsi examinées. I] est en outre tenu compte de la 
distribution spatiale des mitoses sur l'embryon, dés qu'il est possible 
d'y reconnaitre la téte (lobes céphaliques et gnathocéphalon), le 
thorax et l'abdomen. Les résultats de cette étude sont consignés 
dans le tableau XIII et la figure 58. 

Le nombre maximal moyen de mitoses est atteint aux environs 
de la trente-sixiéme heure, puis cette valeur décroit rapidement pour 
atteindre le point zéro dés la cent vingt-huitiéme heure, date qu'il 
convient de considérer, au point de vue cytologique, comme mar- 
quant le début de la diapause. Durant cette derniére, aucune 
mitose n'est observée, et ce n'est qu'aprés une réactivation suffisante 
(150 jours), que les mitoses réapparaitront. 

Si l'on tient compte de la distribution spatiale des divisions 
cellulaires, on peut dégager le fait suivant: Les mitoses ne disparais- 
sent pas en méme temps des trois macrosomites de l'embryon qui 
entre en diapause. 

En effet, le premier macrosomite à ne plus montrer d'activité 
mitotique est, à la cent vingtiéme heure déjà, le thorax. C'est 
ensuite la téte qui est, dés la cent vingtiéme heure, privée de mitoses. 


n nombre moyen de mitoses par oeuf 
120 


100 
80 
60 
40 


30 
20 





10! 2 4 6 12? 2 4 6 109 2 A 6 10*h 
age des oeufs en heures (échelle logarithmique ) 
ke, 58. 
Activité mitotique en fonction de l’âge des embryons. 
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Le tour de l’abdomen vient enfin à partir de la cent vingt-huitième 
heure. Ces faits sont conformes à ceux décrits pour les œufs univol- 
tins de Locusta migratoria pour lesquels est défini un «gradient anté- 
ro-postérieur de disparition de l'activité mitotique chez l'embryon 
qui entre en diapause » (LE BERRE, 1959). 


4.6. Discussion et conclusion 


Le développement embryonnaire de Zeiraphera griseana est, 
dans ses grandes lignes, identique à celui des autres Lépidoptères. 
I] présente cependant quelques différences qui méritent d’être 
notées. 

I] est pour cela nécessaire de comparer l'embryogenése de la 
Tordeuse, tout d'abord à celle des Lépidoptéres en général, et 
ensuite à celle des Tortricides en particulier. 


4.6.1. Comparaison avec les Lépidoptères (a l'exception des 
Tortricides). — L'ébauche embryonnaire superficielle (« ceinturon ») 
de Zeiraphera griseana est, semble-t-il, assez différente dans sa forme 
de celle que l'on rencontre chez les autres Lépidoptéres. Par 
exemple, chez Diacrisia virginica, la bandelette germinative super- 
ficielle est pourvue d'extrémités nettement plus larges que sa partie 
centrale, ce qui lui donne grosso modo la silhouette d'une haltére 
(JOHANNSEN and Burr, 1941). 

Lors de sa pénétration dans le vitellus, l'embryon de Diacrisia 
se contracte de la méme façon que celui de Zeiraphera griseana, 
mais sans finalement former une « cupule » aussi caractéristique que 
celle de la Tordeuse du méléze. 

Chez Bombyx mori, la situation se présente assez différemment. 
L'ébauche embryonnaire superficielle occupe la partie ventrale de 
l'oeuf et affecte plus ou moins la forme d'un disque ou d'un écusson. 
Ce disque germinatif pénétre dans le vitellus et s'incurve, jusqu'à 
montrer, tout au plus, l'aspect d'un verre de montre (GRANDORI, 
19218" 

En outre, on ne décrit ni chez Diacrisia, ni chez Bombyx mort, 
les mouvements complexes qu'exécute l'embryon de Zeiraphera 
griseana durant la première phase de la blastocinèse. La deuxième 
phase de la blastocinèse se déroule également de facon différente 
chez Diacrisia. En effet, les embryons de cette espèce se retournent 
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en opérant une rotation de 180° autour de leur axe longitudinal, 
tandis que chez Zeiraphera griseana, Bombyx mori et Cheimatobia 
brumata (G^uMoNT, 1950), le retournement est accompli quand 
l'extrémité postérieure de l'embryon s'est repliée ventralement et 
s’est avancée jusque sous la tête (Fig. 49 et 50). 


TABLEAU XIV 


Chronologie du développement embryonnaire de Zeiraphera griseana Hbn. 














à +20 C 

pue Sg 

"incubation A 

d RER Le e n° TT 

en jours 
Synchronisme des mitoses. . . . . . — 10 
Reeerouerme =. , . . + + +< < . . — 120 1 18 
Stade < cemiuron9. . . . . . . . . — 1500) 36 
Ce + + + c +e é. — 18 
Amnios. . . eg — 20 
Cellules germinatives . EN, WW — 18 
Stade « cupule "EE o s — 36 58 
Belhdes vitelines . . . . . . . . . — 36 
Lobes céphaliques . . . . . . . . . — 58 
E Uuensablón . . — . . . . . . . — 60 86 
Mecmulation .-.......... — 60 86 
Stade « diapause» . . . . . . . . . — 86 3.100 
Disparition des mitoses. . . . . . . — 129m 
Sacs coelomiques . . | 170 0 
Différenciation de l'endoderme et du 
mESodérme . . ......-- 170 0 
INMempoblastes . . . ........ À 170 0 12 
Ganglions nerveux. . . š 170 12 | 
Stomodeum, proctodeum, appendices ; 170 1» 
Chaine ganglionnaire . ENEE, 170 36 
Blastocinèse (2€ phase). . . . . . . 170 36 60 
Gonades, trachées . . . 170 48 
Mesenteron, vaisseau dorsal, tubes de 
Malpighi, ébauches des muscles 23 170 84 | 

Guticule . . VO OO 170 96 | 
Ingestion du vitellus . . . . . . .. 170 108 | 
(EEN 170 144 192 | 


Chez la plupart des Lépidoptères, la majeure partie du vitellus 
est enfermée dans le mesenteron lors de la fermeture dorsale. Au 
contraire, chez Zeiraphera griseana, comme d'ailleurs chez un autre 
Tortricide, Choristoneura fumiferana, seule une faible quantité de 
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vitellus est enclose de cette manière dans le mesenteron. Le reste est 
ingéré par la jeune chenille peu avant son éclosion (Stairs, 1960). 


4.0.2. Comparaison aeec les Tortricides. — Le développement 
embryonnaire de Zeiraphera griseana, jusqu'au stade de la diapause, 
présente une frappante similitude avec celui d'une autre Tordeuse, 
Rhopobota naevana (Dog, 1918). On retrouve chez cette espèce une 
bandelette germinative en forme de « ceinturon », puis une « cupule » 
tout à fait semblables à celles dela Tordeuse du méléze. La premiére 
phase de la blastocinése se déroule également de la méme façon. 

Par contre, les différences sont plus prononcées avec Choristo- 
neura fumiferana (STAIRS, 1960). Chez cette espèce, en effet, la 
bandelette germinative superficielle n'est pas en forme de « cein- 
turon» comme chez Zeiraphera griseana. En outre, tandis que le 
« ceinturon » de la Tordeuse du méléze enserre l'équateur de l'ceuf, 
l'ébauche embryonnaire superficielle de Choristoneura fumiferana en 
occupe toute la moitié postérieure. 

Par ailleurs, selon STAIRS, r aa métamérisé de Choristo- 
neura fumiferana compte douze segments abdominaux (y compris 
le telson) alors qu'il ne s’en trouve que onze (y compris le telson) 
chez Zeiraphera griseana.} 

La deuxième phase de la blastocinése de Choristoneura fumife- 
rana diffère également de celle de Zeiraphera griseana. En effet, 
selon Stairs, le retournement s'opère, comme chez Duacrisia 
virginica (JOHANNSEN and Burm, 1941), par une rotation de 
l'embryon de 180* autour de son axe longitudinal. 


4.6.3. Stade de diapause. — Ainsi qu'on l'a démontré plus haut, 

développement embryonnaire de Zeiraphera griseana s'arrête 
dès que la métamérisation et la gastrulation sont achevées. Or, il 
semble que ce stade de diapause ne soit pas trés fréquent (du moins 
chez les insectes étudiés jusqu'à ce jour) ainsi que le montre le 
tableau XV (qui n'est d'ailleurs pas exhaustif !). D'aprés ce tableau, 
il semble que la diapause embryonnaire chez les Tortricides se 


' [I semble que les embryologistes ne soient pas d'accord sur le nombre 
des segments abdominaux des embryons des Ptérygotes: DAwvporr (1928) 
en compte douze (le douzième étant le telson), tandis que pour JOHANNSEN 
et Burr (1941), il y en a très généralement onze au maximum (le telson étant 


le onzicrne). 
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produise trés tót. On rencontre, en effet, deux variantes de l'arrét 
précoce du développement chez les rares espéces de cette famille 
étudiées Jusqu'à présent: 


1. L'arrét de développement se produit au stade « cupule » comme, 
par exemple, chez Archips xylosteanus (UmE YA, 1950). 


TABLEAU XV 


Stades de diapause embryonnaire chez différentes espèces 


A. Blastoderme (la bandelette germinative n'est pas encore différenciée) 
Metatetranychus ulmi Acari Lees 1955 


B. Bandelette germinative différenciée (stade < ceinturon » et stade « cupule a 


Notolophus thyellina Lepidoptera UMEYA, 1950 
Dendrolimus undans excellans Lepidoptera . UMEYA, 1950 
Archips xylosteanus Lepidoptera UMEYA, 1950 
Homeogryllus japonica Orthoptera Umeya, 1950 
Austroicetes cruciata Orthoptera STEELE, 195] 


Embryon pourvu de lobes céphaliques mais pas encore métamérisé 


Bombyx mort Lepidoptera UMEYA, 1950 
Theophila mandarina Lepidoptera UMEYA, 1950 
Rondotina menciana Lepidoptera UMEYA, 1950 
Gryllus mitratus Orthoptera Umeya, 1950 


. Embryon métamérisé (avec ectoderme et hypoblaste) dépourvu d'appendices 


Rhopobota. neavana Lepidoptera Huie, 1918 
Zeiraphera griseana Lepidoptera présent travail 
Psylla mali Homoptera WIESMANN, 1937 
Pterochlorus tropicalis Homoptera UMEYA, 1950 


. Embryon pourvu d'appendices non encore différenciés 


Aédes hexodontus 


Diptera 


Orgyia antiqua Lepidoptera CHRISTENSEN, 1937 
Gryllulus commodus Orthoptera BROWNING, 1952 
Melanoplus differentialis Orthoptera SLIFER, 1931 
Locusta migratoria Orthoptera LE BERRE, 1953 
Aphis pomi Homoptera WIESMANN, 1937 
Lepidosaphes ulmi Homoptera WIESMANN, 1937 
. Larve prête à éclore 
Antheraea yamamai Lepidoptera Umeya, 1950 
Lymantria dispar Lepidoptera UMEYA, 1950 
Malacosoma neustria Lepidoptera Umeya, 1950 
Malacosoma testacea Lepidoptera Umeya, 1950 
Malacosoma disstria Lepidoptera Hopson A WEIN- 
MANN, 1945 
Malacosoma americanum Lepidoptera Bucuer, 1959 
Agrotis orthogonia Lepidoptera JACOBSON, 1962 
Argyresthia ephippella Lepidoptera WIESMANN, 1937 
Campsocleis buergeri Orthoptera Umeya, 1950 
Melanoplus bivittatus Orthoptera SALT, 1949 
Timarcha tenebricosa Coleoptera ABELOOS, 1935 
Timarcha violacea-nigra Coleoptera ABELOOS, 1941 
Leptohylemyia coarctata Diptera Way, 1959 


DEckEL, 1958 
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La diapause débute au moment où l’embryon a effectué sa 
gastrulation et sa métamérisation; c'est le cas de Zeiraphera 
griseana et de Rhopobota naevana (Hor, 1918). Mais, il faut le 
préciser, l'identité entre les stades de diapause de ces deux 
espèces n'est pas parfaite. En effet, chez l'embryon de Rhopobota 
naeeana en diapause, seul l'hypoblaste est métamérisé (Hor, 
1918), alors quel'embryon en diapause de la Tordeuse du méléze 
montre des métaméres individualisés aussi bien au niveau 
de l'hypoblaste que de l'ectoderme. Quoi qu'il en soit, il n'existe 
encore aucun organe différencié chez l'embryon en diapause de 
la Tordeuse du mélèze. La glande prothoracique et les corpora 
allata, encore absents, ne peuvent jouer, dans le déterminisme 
de la diapause de Zeiraphera griseana, le rôle qui leur est dévolu 
chez les espéces dont le développement s'arréte aux stades 
larvaire, nymphal et imaginal. De méme, les cellules neuro- 
sécrétrices, qui interviennent dans la réactivation thermique 
des insectes à diapause post-embryonnaire (CHurcH, 1955; 
WILLIAMS, 1952 et 1956), ne sont, elles non plus, pas encore 
différenciées, ni, à plus forteraison, fonctionelles. Par conséquent, 
elles ne peuvent aucunement étre responsables de l'élimination 
par le froid de la diapause embryonnaire de Zeiraphera griseana. 


4.6.5. L'activité mitotique. — L'étude de l'activité mitotique 


révéle les faits suivants: 


dn 


L'arrét du développement chez Zeiraphera griseana n’est pas 
subit, mais progressif. 


Les mitoses ne réapparaissent pas tant que dure la diapause; 
ce fait est valable également pour Locusta migratoria (LE 
BERRE, 1959), tandis que, chez Melanoplus differentialis, on 
note une faible activité mitotique durant cette période 
(SIFER, 1931). 


Les mitoses disparaissent tout d’abord du thorax, puis de la 
tête et enfin de l'abdomen. En d'autres termes, la diapause 
débute plus tôt dans les macrosomites thoraciques et céphaliques 
que dans labdomen. Ce phénomène est probablement la con- 
séquence du fait que le macrosomite abdominal est le dernier à 
achever aussi bien la métamérisation que la gastrulation, peu 
avant le début de la diapause. 


0 


OT 
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5. LE MÉTABOLISME RESPIRATOIRE 
5.1. Généralités 


On sait, par un grand nombre de travaux — dont Leers (1955) 
donne une liste très complète —, que l'entrée en diapause provoque, 
dans tous les cas, et chez toutes les espéces étudiées, une réduction 
importante et soudaine de l'activité respiratoire. 

La présente étude a donc pour but, par la mesure de la respiration 
des ceufs, de mettre en évidence les variations quantitatives des 
besoins en oxygène, au cours de l’évolution embryonnaire, de 
Zeiraphera griseana, et, par là même, de définir le métabolisme 
embryonnaire de la Tordeuse avant, pendant et aprés la diapause. 
On se propose également, au cours de cette étude, de déterminer 
les « moments physiologiques» de l'entrée en diapause et de la 
reprise du développement aprés réactivation. Enfin, le calcul du 
quotient respiratoire doit permettre de se faire une idée de l'utilisa- 
tion des réserves nutritives par les embryons en diapause, tandis 
que l'évaluation de la résistance au cyanure des œufs en activité 
et en diapause doit donner de précieux renseignements sur le fonc- 
tionnement des mécanismes d'oxydation intracellulaires tout au 
long de l'embrvogenése. 


5.2. Méthodes 


La méthode manométrique de Warburg est à peu prés inappli- 
cable au cas présent. En effet, les faibles quantités d'ceufs à disposi- 
tion interdisent l'emploi de cette méthode trop peu sensible. 

La mesure de la consommation en oxygène des œufs de la Tor- 
deuse se fait grâce à la méthode décrite par CHEN (1951), modifiée 
dans le présent travail. 

L'appareillage consiste essentiellement en un ou plusieurs tubes 
capillaires d'environ 5 cm de long et d'un diamètre intérieur de !5 
à 1 mm (Fig. 59). Ce diamétre intérieur, qui doit étre constant sur 
toute la longueur du capillaire, est mesuré de la facon suivante: On 
maintient le tube parallèlement à l'axe optique d'une loupe bino- 
culaire; la mesure du diamétre s'effectue successivement aux deux 
extrémités avec un micrométre oculaire préalablement étalonné. 
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On plonge ensuite une extrémité du capillaire dans une solution 
de soude caustique à 20%. Le liquide monte dans le tube jusqu'à 
une certaine hauteur. La méme extrémité est ensuite plongée dans 
l'huile de paraffine qui pénétre également dans le tube à la suite de 
la solution de soude caustique. Ceci fait, on introduit avec pré- 
caution, par l'autre bout, une vingtaine d’ceufs dans la partie du 





Fig, 59! 


Représentation schématique d'un tube capillaire utilisé pour la mesure 
de la consommation en oxygéne des ceufs de Zeiraphera griseana. 


Va: solution de soude caustique à 20% Pa: huile de paraffine 
Ou: bouchon d'ouate empéchant les ceufs de Va: vaseline 

s'engluer dans la vaseline Tu: tube capillaire. 
Oe: œufs 


tube restée libre de liquide. Cette opération doit se faire sous la loupe 
binoculaire, de facon à ne pas détériorer les ceufs. Un petit bouchon 
d'ouate est ensuite enfoncé dans le tube derrière les œufs, et le 
capillaire est finalement scellé de ce cóté avec de la vaseline (Fig. 59). 

Le capillaire ainsi préparé est déposé sur un petit plateau en 
matière plastique et immobilisé avec de la < plastiline >. Le tout est 
immergé dans un bain d'eau portée à la température de + 20? C. 
Ce bain, d'un volume d'environ 30 l, est maintenu à la température 
voulue par un « Thermomix », sorte de thermostat trés sensible, qui 
permet une précision de l'ordre du vingtième de degré (Fig. 60). 
Les oeufs, enfermés dans le tube, respirent, c'est-à-dire consomment 
de l'oxygène et rejettent du gaz carbonique qui est absorbé par la 
solution de soude caustique. Il en résulte une diminution du volume 
gazeux à l’intérieur du tube, diminution qui est compensée par 
l'avancement de la colonne de liquide. Au moyen d'une loupe 
binoculaire pourvue d'un micromètre oculaire, on peut mesurer 
très exactement l'avancement horaire de la colonne de liquide dans 
le tube. Connaissant cette valeur et le diamétre intérieur du tube, 
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il est facile ensuite de calculer le volume de gaz carbonique absorbé 
par la soude caustique et, par conséquent, le volume d'oxygéne 
consommé en une heure par les ceufs. 


la lo 





Fic. 60. 


Disposition de l'installation permettant la mesure de la consommation 
en oxygène des œufs de Zeiraphera griseana. 


ba: bain d'eau à 20° C lo: loupe binoculaire montée sur 

ca: iubes capillaires potence 

cy: cylindre de verre utilisé comme th: thermomètre de précision 
support des tubes capillaires te: thermostat de précision main- 

la: lampe à bas voltage éclairant les tubes tenant le bain à 20° C. 
capillaires 


Il est évident qu'une modification de la pression atmosphérique 
ou de la température du bain entrainera également un avancement 
ou un recul de la colonne de liquide dans le tube capillaire. Afin 
d'éliminer toute complication de cet ordre, on ajoute un tube 
capillaire préparé exactement comme les précédents, mais dans 
lequel d n'y a pas d’ceufs, ce qui permet d'enregistrer exclusivement 
les variations dues à des facteurs étrangers à l'expérience et de les 
éliminer lors du calcul de la consommation en oxygène. 

Les mesures s'effectuent pendant 6 à 8 heures d'aflilée. Dés le 
moment oü les tubes sont plongés dans le bain, on attend une demi- 
heure avant de commencer les mesures afin de stabiliser le systéme. 
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Le schéma d'expérience est le suivant: 


a) En ce qui concerne les périodes de prédiapause et de post- 
diapause, les ceufs, d'áge connu, qui sont incubés normalement 
à +20° C, sont mis immédiatement en expérience au moment 
voulu. | 


b) Les œufs en diapause qui sont réactivés à 4-2? C sont mis à 
+ 20° C douze heures avant le début de l'expérience, de telle 
sorte qu'ils aient sürement atteint le niveau métabolique corres- 
pondant à cette température. 


5.3. Les échanges gazeux durant la prédiapause et la diapause 
( Expérience n9 1) 


Cette expérience consiste à mesurer, à intervalles réguliers, la 
consommation en oxygène des œufs durant l'incubation initiale à 
+ 20? C et l'ineubation réactivante à + 29 C. Les résultats sont 


To? mm? consommation moyenne en oxygéne par oeuf et par heure 


30 


26 





L2 4 6 10 2 "^4 6-1 2 uro ONE 
durée de l'incubation initiale à 209C Dp de l'incubation réactivante à 29C 
( échelle logarithmique ) 
Fic. 61. 


Consommation en oxygène des œufs au cours de l'incubation initiale 
à + 20° C et de l'incubation réactivante à + 2? C. 
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exprimés dans le tableau XVI et la figure 61. Ils permettent de 
formuler les conclusions suivantes: 


a) C'est le premier jour d'incubation à + 20°C que l'activité 


b) 


respiratoire est la plus grande, avec une consommation moyenne 
d’oxygéne de 18 millièmes de millimètre cube par heure et par 
œuf. Or, c’est également à peu prés à cet âge que l’œuf présente 
le plus grand nombre de mitoses, c'est-à-dire, en moyenne, 79,2 
mitoses par ceuf (Tableau XIII). 








La consommation en oxygène diminue de façon importante dans 
les jours qui suivent, tandis que, pendant la méme période, les 
mitoses se raréfient. | 
TABLEAU XVI 
Consommations d'oxygène des œufs au cours de l’incubation initiale 
à + 20? C et de l’incubation réactivante à + 2? C 
: Volume moyen d’O2 consommé 
Durée en Nombre Nombre par ee et par rur] 
Age jours de total de 
des ceufs l'incubation Bee répéti- I 
See. TN | utilisés tions : Erreur- 
pis en mm$/h/œuf standard 
| 
1 0 125 6 18,0 . 10-8 0,4 . 10-3 
2 0 141 7 15,1 . 10-3 1,0 . 10-3 
3 0 143 7 12 210% DÉMOS? 
A 0 61 3 10507210 = Og 10-2 
5 0 82 n 7,7 . 10-7? 0,3 . 10-3 
6 0 63 3 o0 s 0.2 BM S 
7 0 71 3 4,6 . 10-3 0,1 . 10-3 
8 0 100 4 Ale | Ome? 0 T0 
9-168 0-97 499 23 o Os? Quos 
176 104 49 2 bw 108 0.8 . 1073 
179 111 20 1 7,4 . 10-3 = 
177 118 61 2 no 10. 9 je 10-? 
171 192 69 3 7,3. 10-3 1,6 . 10-3 
180 125 42 2 J 2 10 + Ji TOSS 
197 192 40 2 10.6 10° 150 TO ° 
199 139 41 2 13,4 . 10-3 1,2 . 10-3 
212 153 42 2 668 10s? PMISSIO 10° 
227 167 44 2 155.1058 | 6 dO 
"ZA"? 170 41 2 12224107 174 10 a | 
201 220 18 1 2044 10-2 — | 


e) 





Le point le plus bas de l’activité respiratoire est atteint entre le 
neuvième et le dixième jour d’incubation a + 20°C. A ce 


QY 
— 


d 
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moment, la consommation moyenne n’est plus que de 3,3 
millièmes de millimètre cube par heure et par œuf, soit à peu 
près le 18% de ce qu'elle était le premier jour. Les insectes en 
diapause sont caractérisés par des intensités respiratoires 
extrémement variées suivant les espéces, ce dont le tableau 
XVII donne une idée. Le niveau métabolique le plus bas y est 
atteint par Endromuis versicolora : 0,15 mm? 0,/mg/20 h (AGRELL, 
1951) et le plus élevé par Leptinotarsa decemlineata: 9,04 mm? 0,/ 
mg/20 h (DE WirpE and STEGWEE, 1958). Sur ce tableau, 
Zeiraphera griseana occupe une position intermédiaire (1,2 mm? 
0,/mg/20 h), proche de celle des œufs de Bombyx mori (1,36 mm? 
0,/mg/20 h) (Curno, 1958). 

D'autre part, les consommations en oxygéne les plus élevées 
se rencontrent, sans exception, chez les espéces dont le développe- 
ment s'arréte soit à un stade larvaire, soit au stade adulte, et qui 
conservent en général une certaine mobilité, tandis que les 
intensités respiratoires les plus faibles sont la caractéristique 
des espéces en diapause aux stades embryonnaire ou nymphal, 
deux périodes pendant lesquelles l'activité musculaire est 
pratiquement inexistante. 


Les mitoses disparaissent dès le sixième jour, au moment où 
la consommation en oxygéne est encore de 5,6 milliémes de 
millimètre cube par heure et par œuf, soit environ le 31% de ce 
qu'elle était le premier Jour. Il y a donc un décalage d'environ 
4 jours entre le moment oü se produit l'arrét morphologique du 
développement embryonnaire et le moment oü les échanges 
gazeuz atteignent leur valeur minimale. 


Le niveau trés bas du métabolisme respiratoire (3,9 milliémes 
de millimétre cube par heure) des oeufs de Zeiraphera griseana 
reste constant durant la diapause. La consommation en oxygène 
ne se remet à augmenter que lorsque la durée de l'incubation 
réactivante à + 2° C atteint et dépasse une centaine de jours. 
Ce fait est conforme aux résultats obtenus dans les expériences 
de thermo-réactivation du chapitre 3, où il est démontré que 
les taux d'éclosions commencent à étre appréciables (69,595) à 
partir d'une incubation réactivante de 120 jours à + 2° C, 
tandis qu'une ineubation réactivante de 100 jours devrait 
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théoriquement fournir un taux d’éclosions d'environ 50% 


comme l'indique la figure 11. 


En d'autres termes, la mesure. de l'activité respiratoire 
confirme les résultats des différents essais de thermo-réactivation 
qui démontrent qu'une réactivation à + 2° C d'une centaine de 
jours au moins est nécessaire pour éliminer la diapause de façon 


satisfaisante. 


TABLEAU XVII 


Tableau comparatif des consommations d'oxygène 


chez différentes espèces en diapause 


(La consommation est exprimée en millimètres cubes d'oxygéne 
utilisés par 1 milligramme de poids frais pendant 20 heures) 


SE UE 010 11010 | 





Espèce 


Endromis versicolora 
Phalera bucephala 
Locusta migratoria 
Platysamia cecropia . 
Platysamia cecropia . 


Melanoplus differentialis . 


Daseochaeta alpium . 
Lymantria dispar . 
Calocasta coryli 
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f) Si les œufs sont maintenus à + 2° C au-delà de 100 jours, les 


échanges gazeux se mettent à croître régulièrement avec l'aug- 
mentation de la durée de la réactivation. Ce qui indique nette- 
ment que le développement embryonnaire reprend, méme à 
+ 2? C, une fois la diapause éliminée. Ce fait est corroboré par 
les observations relatées au paragraphe 4.4.6.: il y est démontré 
qu'après 200 jours de réactivation à + 2° C on trouve dans les 
ceufs des chenilles apparemment prétes à éclore, ce qui évidem- 
ment présuppose que le développement a repris auparavant à 
cette température. 


5.4. Les échanges gazeux au cours de la post-diapause ( Expérience 


n° 2) 


L'activité respiratoire d'œufs dont la diapause a été éliminée 


par une incubation réactivante de 170 à 180 jours à +2° C, est 
mesurée depuis le début de l’incubation complémentaire à+ 20? C 
jusqu'à l’éclosion des œufs. L'examen des résultats exprimés sur 
le tableau XVIII et la figure 62 permet de tirer les conclusions 
suivantes: 


TABLEAU XVIII 


Consommations d oxygène durant l'uncubation complémentaire 








à +20 C 
l'incubation Nombre , Volume moyen 
complé- Nombre Nombre d'œufs d'oxygène consommé 
mentaire d'œufs d'éclosions mis en par ceuf et par heure 
à 4-209 C expérience mm3 
12 h 19 — 15 25,5 . 10 ae 
2 j | 15 — 15 30,3 . 40 3 
3 j | 19 — 15 39,4. 10 
^ | | 19 2 d 48,0 . 10-3 
| 5 j 13 3j 8 49.8 . 108 
| 6 j 8 h h 48,4 . 10-3 
| Chenille 134,5 . 10-3 
| neonate | 





a) La consommation en oxygène s’accroit sans retard dès le moment 


` 


où les oeufs sont mis à + 20° G. Elle augmente Jusqu'au qua- 
Iriéme jour en suivant une progression géométrique. Le début 
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de Pincubation complémentaire n'est pas marqué, comme chez 
Locusta migratoria, par une < période d'initiation >, intervalle de 
temps entre le moment où les œufs sont mis à + 20° C et le 
moment où débute l’augmentation des échanges gazeux (LE 
BERRE, 1959). 


107 consommation moyenne en oxygène par œuf et 


50 par heure E 





0 1 2 3 á 5 6 j 
durée de l'incubation complémentaire à 20°C 


Fic. 62. 


Consommation en oxygéne des ceufs au cours de l'incubation 
complémentaire à + 20? C. 


b) L'activité respiratoire se stabilise dés le quatrième jour d'incu- 


bation complémentaire entre 48 et 50 milliémes de millimétre 
cube d'oxygéne par heure et par ceuf. 

C'est également à ce moment que se produisent les premières 
éclosions. On peut done admettre qu'il s'agit là du niveau 
respiratoire maximal que peuvent atteindre les ceufs de Tordeuse 
durant la post-diapause à + 20° C. 


Les chenilles néonates, dont on mesure l'activité respiratoire de 
la méme facon que celle des œufs, dans un tube capillaire, où 
elles sont plus ou moins immobilisées par de l'ouate, ont des 
besoins en oxygène nettement plus élevés que les œufs près 
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d'éclore, puisque leur niveau respiratoire s'élève jusqu'à 134,5 
millièmes de millimètre cube par heure et par chenille. Cette 
différence importante entre les besoins en oxygéne des chenilles 
prés d'éclore et des chenilles néonates s'explique par le fait que 
ces derniéres ont une activité musculaire bien plus importante 
que les premiéres, pratiquement immobilisées à l'intérieur du 
chorion. 


5.5. Le quotient respiratoire (Q.R.) 


Le quotient respiratoire des oeufs en activité et en diapause 
est déterminé de la facon suivante: 


a) On mesure normalement la consommation en oxygène d'une 
certaine quantité d'oeufs d'âge connu. 


b) En méme temps, on enregistre les variations horaires de volume 
d'un tube contenant une cinquantaine d’œufs du méme âge 
que ceux du premier tube, mais dépourvu de soude caustique. 


c) La différence entre la variation de volume du premier tube et 
celle du second tube représente le volume moyen de gaz car- 
bonique rejeté par les œufs en une heure. 


d) Le quotient respiratoire est défini comme le rapport du volume 
de gaz carbonique rejeté en une heure par un ceuf au volume 
d'oxygène consommé par un œuf dans le méme intervalle de 
temps. 


e) Le quotient respiratoire permet de calculer la part qui revient 
aux glucides par rapport aux lipides dans l'énergie libérée par 
les mécanismes de la respiration. 


La petite quantité de mesures effectuées au cours de cette 
expérience donne aux résultats obtenus (Tableau XIX) un caractère 
provisoire. Les conclusions qu'on peut en tirer ne sont pas défini- 
tives; elles exigeraient pour le devenir une expérimentation plus 
longue et plus fournie. Ces conclusions sont les suivantes: 


a) Le quotient respiratoire s'éléve à 0,76 pour des œufs âgés d'un 
jour. Les lipides fournissent à ce moment prés de 80% de 
l'énergie libérée par la respiration. 
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b) Le quotient respiratoire se met à augmenter dés le deuxiéme jour 


d'incubation. Il atteint l'unité au huitième jour. On en déduit 
que la totalité de l'énergie libérée par la respiration chez des 
ceufs àgés de huit jours provient des glucides. 


TABLEAU XIX 


Evolution du quotient respiratoire au cours des incubations 
initiale et réactivante 





E 


Durée 2 Q. R. moyen Pour- 
Age en jours " Nombre |__|} centage 
des œufs de la GE de d'énergie 
en jours réactivation | d Eu es Erreur- pole 
arr E standard d Ies 
1 0 odo 6 0,76 0,04 21.7 
2 0 152 3 0,85 0,01 ee, 
3 0 153 3 0,93 0,04 78,6 
A d 149 3 ur 0,02 91,8 
F 0 150 Ü 0:92 0,01 73,0 
6 0 107 d 0,96 0,01 91,8 
7 0 124 2 0.96 0.03 91.8 
8 | 0 48 1 102 — 100 
9-168 | 0-97 A442 9 0,88 0,03 | 61,4 
176-227 105-167 4 381 8 0,81 0,01 | SX ES, 


`. 


e) Au cours de la diapause, l'apport en énergie des glucides est en 


moyenne de 60% par rapport aux lipides, comme l'indique le 
quotient respiratoire moyen stabilisé à 0,88. L'examen des 
quotients respiratoires de différents insectes en diapause 
(Tableau XX) semble démontrer que la plus grande variété de 
régime est possible au cours de cette période. 

AGRELL (1951) attribue le quotient respiratoire trés bas de 
Phalera bucephala à une combustion incompléte des lipides ou 
à une transformation de ceux-ci en glucides. Il semble établi. 
par ailleurs, que Melanoplus differentialis (BoELL, 1935) et 
Platysamia cecropia consomment surtout des lipides pendant 
Ja diapause. Enfin, selon Curso (1958), le quotient respiratoire 
supérieur à 1 chez les œufs en diapause de Bombyx mori semble 
indiquer que des oxydants autres que l'oxygène sont utilisés 
comme accepteurs d'hydrogène pendant cette période. CHINO a 
pu en outre démontrer que les besoins énergétiques des œufs 
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en diapause du Ver à soie étaient couverts par la transformation 
anaérobie des réserves de glycogéne en sorbitol et en glycérol, 
ces deux substances étant produites par la réduction (hydro- 
génation) du glucose, du fructose et de la phosphohydroxy- 
acétone. 


TABLEAU XX 


Tableau des quotients respiratoires de différents insectes en diapause 





Io 
centage 
iu déne. 
Espèce Ordre dia- Q.R. : gie. Auteur 
ournie 
DUC par les 

glucides 
Phalera bucephala Lép. N 0,35 — AGRELL, 1951 
Melanoplus difjerentialis. | Orth. O 0,71 0-10 BoE LL, 1935 
Platysamia cecropia . Lép. N 0,78 20-30 SCHNEIDERMANN and 

WILLIAMS, 1953 

Zeiraphera griseana . Lép. O 0,88 60 Présent travail 
Bombyx mori oe . WM Lep. O x 1,3-1,4 — | CHINO, 1958 


d) Au-delà d'une centaine de jours de réactivation à + 2? C, les 
œufs de Tordeuse reviennent à un régime où les lipides jouent 
à nouveau un rôle prédominant en fournissant environ 60% de 
l'énergie libérée par la respiration. 


9.6. Action du cyanure de potassium sur la respiration des œufs 


L'action du cyanure sur la respiration des œufs de Tordeuse est 
étudiée de la facon suivante: L'activité respiratoire d'une vingtaine 
d'œufs, d'âge connu, est tout d'abord mesurée pendant 4 à 5 heures, 
de la même manière que dans l'expérience n? 1. Puis les œufs sont 
retirés du tube capillaire et sont plongés pendant une heure dans 
une solution à 0,1 M de cyanure de potassium. Ils sont ensuite 
rincés à l'eau distillée et séchés avec de l'ouate hydrophile avant 
d'être réintroduits dans un tube capillaire où leur consommation 
horaire en oxygène sera à nouveau mesurée pendant 4 à 5 heures. 
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La sensibilité ou la résistance au cyanure est exprimée par le 
taux d'inhibition (en %) de la respiration aprés le traitement au 
cyanure. 

Compte tenu de la faible quantité de mesures effectuées au cours 
de cette expérience, il est impossible de donner un caractère définitif 
aux résultats obtenus. Il s'agit plutôt d'y voir l'approximation 
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Fre. 69. 


Taux d'inhibition et de stimulation de la respiration des ceufs traités 
au cyanure pendant l'incubation initiale à + 20? C et l'incubation 
réactivante à + 2? C. 


qualitative de phénoménes qui nécessiteraient une étude plus 
précise et plus longue. Ces résultats, exprimés sur le tableau X XI 
et la figure 63, permettent néanmoins de tirer provisoirement les 
conclusions suivantes: 


a) La sensibilité des ceufs de Tordeuse au cyanure est maximale 
à l'áge d'un Jour. 


b) Dès ce moment, la résistance des œufs au cyanure augmente 
régulièrement et devient totale à l’âge de 8 jours. Elle se 
maintient ainsi durant toute la diapause. Ce phénomène est en 
accord avec les données de la littérature, bien que, chez les 
autres insectes étudiés, la résistance au cyanure pendant la 
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diapause ne soit Jamais complète. C'est ainsi que pour les œufs 
en diapause de Melanoplus differentialis le résidu respiratoire, 
après traitement au cyanure, est de 80% (Rossie, BoELL and 
BopineE, 1938), tandis que chez les pupes de Bupalus piniarius 
ce résidu n'est que de 40 à 50% au maximum (SCHOONHOVEN, 
1962). 


Aprés une incubation réactivante d'une centaine de jours à 
+ 2° C, la résistance au cyanure diminue régulièrement. 
L'activité respiratoire d’ceufs réactivés pendant environ 150 
jours est inhibée de 50 à 70% par le cyanure. 


On sait que la cytochrome-oxydase (oxydase terminale de la 


chaîne respiratoire) est bloquée par le cyanure, ce qui empêche 
l'oxydation du cytochrome c réduit et entrave la respiration de 
facon irréversible (KAnrsow, 1961; Lees, 1955). L'insensibilité au 
cyanure des œufs en diapause peut être due à une ou plusieurs des 
causes suivantes: 


a) La eytochrome-oxydase est absente des embryons en diapause. 


b) 


Cette hypothèse semble devoir être rejetée, car le ferment rouge 
de Warburg est décelable tout au long de la diapause des œufs 
de Melanoplus differentialis (ALLEN, 1940). 


La eytochrome-oxydase est présente pendant la diapause, mais 
inactivée. Dans ce cas, le cytochrome b,, insensible au cyanure 
et légérement autoxydable, joue ce róle d'oxydase terminale, 
comme c'est le cas, semble-t-il, pour les pupes de Platysamia 
cecropia (SANBORN and WILLIAMS, 1950; SHAPPIRIO and 
WiLLiAMS, 1953). En outre, il se pourrait, comme le suggère 
HELLER (1947), que la tyrosinase puisse, pendant la diapause, 
fonctionner comme oxydase terminale. 


Le eytochrome c disparaît presque complètement des pupes en 
diapause de Platysamia cecropia tandis que la cytochrome- 
oxydase reste décelable et active (SHAPPIRIO and WILLIAMS, 
1957 a et 1957 b). Se basant sur ces faits, Harvey (1962) émet 
l'hypothése suivante: La faible intensité respiratoire et l'insensi- 
bilité au cyanure qui caractérisent les organismes en diapause 
sont dues à la quasi-disparition, durant cette période, du cyto- 


CQ 
Es 
bo 


d) 
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chrome c. La chaine respiratoire est ainsi presque complétement 
bloquée au niveau du cytochrome c, entrainant l'arrét de l'acti- 
vité de la cytochrome-oxydase. En outre, rien n'empéche, 
semble-t-il, que le cytochrome 5, fonctionne à ce moment-là en 
tant qu'oxydase terminale. 

Néanmoins, le choix d'une de ces hypothéses dans le cas 
des ceufs de Zeiraphera griseana, pour rendre compte de la baisse 
du métabolisme respiratoire et de l'insensibilité au cyanure 
pendant la diapause, est prématuré. Une étude complémentaire 
spéciale serait nécessaire pour trancher la question. 


A l'insensibilité au cyanure des ceufs en diapause de Zeiraphera 
griseana s'ajoute une trés nette stimulation de l'activité respira- 
toire par cette substance. Cette activation disparait d'ailleurs 
avec la reprise du développement. Des phénoménes semblables 
sont rapportés par SCHOONHOVEN (1962), MacELRov (1947) et 
Worr (1950). 

Il semble possible d'admettre que l'action du cyanure sur un 
organisme est double. En effet, d'un cóté, cette substance 
bloque la respiration au niveau de la cytochrome-oxydase, 
tandis que, par ailleurs, à un autre niveau, elle stimule cette 
méme respiration. Dans un organisme en pleine activité, le 
premier effet masque la manifestation du second. Pendant la 
diapause, au contraire, seul l'effet stimulateur du cyanure est 
mis en évidence, du fait que l'inhibition de la respiration est 
nulle. 


e) Pendant la prédiapause, la consommation résiduelle en oxygène 


aprés traitement par le cyanure est en moyenne de 3,7 milliémes 
de millimétre cube par ceuf et par heure. Or, on sait que, pendant 
la diapause, un œuf consomme normalement à peu près la 
méme quantité en une heure, soit 3,3 millièmes de millimètre 
cube, valeur considérée comme étant celle du métabolisme de 
base (Harvey, 1962). Ce fait suggère que le métabolisme de 
base n'est inhibé par le cyanure ni durant la prédiapause ni 
durant la diapause et qu'il reste constant durant ces deux 
périodes. Il en résulte que, pendant la période qui précède l'arrét 
du développement, le cyanure inhibe seulement l'activité 
respiratoire qui couvre les besoins énergétiques de la morpho- 
genese. 


8 


g) 


DIAPAUSE ET EMBRYOGENÉSE DE ZEIRAPHERA GRISEANA 523 


Dès que la diapause est suffisamment éliminée (après environ 
100 jours de réactivation à + 2° C), la consommation résiduelle 
en oxygène après traitement par le cyanure s'éléve en moyenne 
à 7,2 millièmes de millimètre cube par œuf et par heure. Ainsi 
l'augmentation des échanges gazeux après l'éhmination de la 
diapause n'est pas due seulement à la reprise de la morpho- 
genèse mais également à l'élévation du niveau du métabolisme 
de base. 


Il semble donc que, dés l’âge d'un jour, les œufs de Tordeuse 
soient marqués, entre autres, par un métabolisme de base 
réduit qui se maintiendra au méme niveau avant et pendant la 
diapause et qui n'atteindra sa valeur normale qu'au cours de 
la post-diapause. Tout se passe comme si le métabolisme de 
base se mettait, dés le premier jour d'incubation, en régime de 
diapause. Il apparait ainsi que la physiologie des ceufs pendant 
la prédiapause n'est pas quantativement et peut-étre qualitati- 
vement comparable, à température égale, avec la physiologie 
des ceufs durant la post-diapause. Cette constatation est confir- 
mée par le fait que, pendant la prédiapause, les ceufs univoltins 
de Locusta migratoria ont, à température égale, une activité res- 
piratoire plus faible que les œufs polyvoltins de méme âge. Ce 
n'est que durant la post-diapause que les premiers atteindront, 
à stade de développement égal, la méme consommation en 
oxygène que les seconds (LE BERRE, 1959). 


6. CONCLUSIONS GÉNÉRALES ET DISCUSSION 


Les expériences et les observations décrites dans le présent 


travail permettent d'esquisser les grandes lignes du développement 
embryonnaire de Zeiraphera griseana, aussi bien au point de vue 
morphologique qu'au point de vue physiologique. 


La Tordeuse du méléze est un insecte univoltin caractérisé par 


une diapause embryonnaire obligatoire comme le montrent les 
faits suivants: 


a) Dans la nature, aprés une semaine d’incubation a température 


ambiante, en plein mois d'aoüt, tous les ceufs cessent de se 
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développer et entrent en diapause, alors que les conditions 
climatiques sont parfaitement compatibles avec la poursuite de 
l'embrvogenése. 


b) Les œufs sont incapables d'achever leur développement à la 
température constante de + 20° C. Seul, un faible pourcentage 
(895) éclot aprés une incubation trés longue de 140 jours en 
moyenne. 


6.1. La prédiapause 


Durant cette période se déroule toute une série de phénoménes 
précurseurs de la diapause. Dés la vingt-quatriéme heure d'incuba- 
tion à 4- 20? C, les embryons qui ont atteint le stade « ceinturon » 
en sont au maximum de leur activité mitotique (79,2 mitoses/œuf) 
et respiratoire (18,0 . 107% mm? 0,/ceuf/heure), ainsi qu'au maximum 
de leur sensibilité au cyanure, qui inhibe alors 78,6% de leur respi- 
ration. À partir de ce moment, les mitoses se font de plus en plus 
rares, l'intensité des échanges gazeux et la sensibilité au cyanure 
diminuent. Aprés une incubation de 3 jours et 14 heures, l'organo- 
genése cesse complétement pour ne reprendre qu'une fois la diapause 
éliminée. Néanmoins, la morphogenése n'est alors pas encore com- 
plétement interrompue puisque les mitoses ne disparaissent 
totalement qu'aprés 6 jours. Il faut préciser que cette activité 
mitotique, qui ne reparait qu'une fois la diapause éliminée, cesse 
tout d'abord dans le thorax le cinquième jour, puis dans la tête au 
bout de 5 jours et 8 heures, enfin dans l'abdomen dés le sixiéme 
jour. Ce « gradient antéro-postérieur » de disparition des mitoses, 
ou d'entrée en diapause, suggère irrésistiblement l'arrét d'activité 
d'un centre, commandant à la fois la morphogenése et l'activité 
mitotique, arrêt d'activité qui provoque, de proche en proche, 
l'arrét du développement de l'embryon. Il pourrait fort bien s'agir 
du centre différeneiateur, situé aux abords du thorax chez les Lépi- 
doptéres (WEBER, 1954). Les échanges gazeux et le taux d'inhibition 
de la respiration par le cyanure atteignent l'un et l'autre leur valeur 
minimale dés le neuvième jour de l'ineubation à + 20? C. Enfin, le 
quotient respiratoire des œufs passe de 0,76 le premier jour, à 1,02 
le huitième jour d'incubation, ce qui semble indiquer un changement 
de régime en faveur des glucides et au détriment des lipides. 
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6.2. La diapause 


Les embryons en diapause sont complétement métamérisés. La 
gastrulation est achevée, mais l'hypoblaste n'est pas encore 
différencié en endoderme et en mésoderme. L'activité respiratoire 
des œufs est minimale, le volume d'oxygéne consommé par œuf 
et par heure étant en moyenne de 3,3 milliémes de millimétre cube. 
Non seulement le taux d'inhibition de la respiration par le cyanure 
est nul (ce qui indique, semble-t-il, que l'oxydation de l'hydrogéne 
se fait par une voie inhabituelle qui n'aboutit pas à la cytochrome- 
oxydase), mais encore, on enregistre une trés faible stimulation des 
échanges gazeux. 

Considérée comme l'expression du métabolisme de base (HARVEY, 
1962), la consommation moyenne en oxygène des œufs en diapause 
est sensiblement égale aux consommations résiduelles des œufs en 
prédiapause et en diapause, aprés traitement au cyanure. Comme le 
montre le quotient respiratoire moyen égal à 0,88, les dépenses 
d'énergie sont couvertes, dans l'oeuf en diapause, par les glucides 
dans la proportion de 61,495, le reste étant dévolu aux lipides. 

On sait aussi que l'élimination de la diapause requiert des 
conditions thermiques bien précises. L'expérience a montré que 
les œufs nécessitent une incubation à + 2? C d'au moins 120 jours 
pour que leur développement reprenne dans une proportion satis- 
faisante, avec un pourcentage d'éclosions appréciable (7095) et une 
incubation complémentaire de durée minimale. (Remarquons en 
passant que cette valeur de + 2? C, qui représente la température 
de réactivation optimale, est inférieure au seuil d'éclosion, proche 
de + 4 C et légèrement supérieure au seuil de développement 
embryonnaire). Ces faits sont confirmés par la mesure de la respira- 
tion des œufs, au cours du traitement réactivant à + 2? C, et par 
l'observation des coupes microscopiques d'œufs fixés durant cette 
période. En effet, la consommation en oxygéne se remet à croitre 
trés nettement aprés une incubation réactivante à + 2? C d'environ 
100 jours, alors qu'il faut attendre jusqu'aux environs du cent 
trentième jour avant de pouvoir constater, sur les coupes, une 
reprise indubitable de l'embryogenése. Il s'avére également que 
les phénomènes liés à la reprise du développement se succèdent 
selon un ordre inverse à celui qui marque l'entrée en diapause, 
où linterruption de la morphogenése précédait le ralentissement 
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des processus physiologiques. En outre, les modalités de l'incuba- 
tion initiale influent de facon importante sur les résultats de la 
réactivation. En effet, le pourcentage d'éclosions est fonction, à 
réactivation égale, de la température de l'ineubation initiale, étant 
donné qu'une température relativement basse (+ 11° C) induit un 
taux d’éclosions plus important que ne le fait une température plus 
élevée (+ 20° C). De plus, la durée de l'incubation complémen- 
taire est fonction de la durée de l'ineubation initiale à + 20? C: 
une incubation initiale courte de 3 à 6 jours suscite une incubation 
complémentaire moyenne de durée plus courte que ne le fait une 
ineubation initiale longue de 15 à 40 jours. Il existe, semble-t-il, 
entre 6 et 15 Jours d'incubation initiale, une limite dont le dépasse- 
ment entraine un allongement de la durée de l’incubation complé- 
mentaire. A ce propos, la mesure de l'activité respiratoire montre 
que la courbe des échanges gazeux atteint sa valeur minimale dés 
le neuvième jour de l'incubation initiale à + 20? C. Ce neuvième 
jour, qui marque le moment physiologique de l'entrée en diapause, 
pourrait fort bien constituer, pour cette raison,la frontiére entre 
une incubation initiale « courte» et une incubation initiale < longue ». 

Une incubation réactivante débutant avant que la diapause 
soit physiologiquement installée donnerait aux oeufs la possibilité 
d'éclore plus rapidement, alors qu'une incubation réactivante qui 
commencerait aprés l'arrét physiologique du développement 
provoquerait chez les œufs un allongement de l'incubation com- 
plémentaire, une fois la diapause éliminée. En d'autres termes, la 
diapause est moins intense (done moins longue à éliminer) si la 
réactivation à + 2° C est précédée d'une incubation intiale à + 20? C 
d'une durée inférieure à 9 Jours. 


6.9. La post-diapause 


Sitót la diapause éliminée par une réactivation d'au moins 120 
jours à 4- 2? C, le développement reprend et sa vitesse est, dés lors, 
directement fonction de la température. Chez les oeufs dont la 
réactivation à + 2° C se prolonge au-delà de 100 jours, l'activité 
respiratoire et la sensibilité au cyanure se remettent à croître 
régulièrement. En même temps, le quotient respiratoire moyen 
s'abaisse à 0,81 indiquant que les glucides ne couvrent plus que 40% 
des besoins en énergie de l'œuf, par rapport aux lipides. 
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6.4. Le développement post-embryonnaire 


L'expérience a montré que les modalités de la réactivation par 
le froid des œufs en diapause avaient des répercussions très nettes 
sur la vitalité post-embryonnaire des Tordeuses. En effet, les taux 
d'adultes les plus élevés et les longévités post-embryonnaires 
moyennes les plus longues sont obtenus aprés des périodes de 
réactivation à + 2? C d'au moins 120 jours. Il n'est pas non plus 
téméraire de penser que les mémes conditions de réactivation 
devraient également avoir les répercussions les plus favorables sur 
la fécondité et la fertilité des individus ainsi traités au cours de leur 
vie embryonnaire. 


6.5. Aspects écologiques de la diapause de Zeiraphera griseana 


Les résultats des essais de réactivation en laboratoire apportent 
de nombreux éléments qui facilitent la compréhension des modalités 
de l'hibernation des œufs de Zeiraphera griseana dans la nature et 
éclairent les particularités de la répartition. géographique des 
dommages qu'elle cause en période de pullulation. A ce moment, en 
effet, les dégâts caractérisés par le brunissement des peuplements 
sont localisés dans une zone située entre 1700 et 2000 m. En outre, 
il n'y a jamais de dégâts remarquables en-dessous de 1200 m (AUER, 
1961; BALTENSWEILER, 1962). 

Or, les expériences en laboratoire ont montré que: 


a) L'ineubation initiale se déroule dans les conditions les plus 
favorables à une température proche de + 11° C. 


b) La mortalité embryonnaire des oeufs réactivés n'est pratique- 
ment pas affectée par la durée de l'incubation initiale en-deçà 
d'une certaine limite supérieure à 55 jours et inférieure à 140 
jours. Après une incubation initiale de 140 Jours à + 20° C, que 
la réactivation intervienne ensuite ou non, la mortalité embryon- 
naire est alors d'environ 90%. 


c) L'élimination de la diapause exige une incubation réactivante 
à + 2° C d'au moins 100 à 120 jours. Si l'incubation réactivante 
se prolonge, le développement reprend (trés lentement, il est 
vrai), et, après 200 jours environ, les œufs contiennent de jeunes 
chenilles prétes à éclore, mais qui ne peuvent le faire à cette 
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température et qui doivent fatalement mourir à plus ou moins 
brève échéance, si elles sont maintenues au froid. Au-delà de 
200 jours de réactivation à + 2° C, se dresse donc une limite 
dont le dépassement a pour conséquence une mortalité embryon- 
naire de plus en plus élevée. 


Ces données définissent, en théorie, le climat idéal qui devrait 
permettre un développement optimal des œufs de Zeiraphera 
griseana. Or, BALTENSWEILER a montré, par des expériences en 
plein air commencées en 1961 et non encore publiées, que ces condi- 
tions théoriques, déduites d’essais en laboratoire, se trouvent 
pratiquement toutes réalisées en Engadine (comme d’ailleurs dans 
la plupart des vallées alpines où le mélèze prospère). On sait, en 
cffet, que la majorité des œufs de Zeiraphera griseana sont pondus 
en Engadine au mois d’août alors que la température moyenne y 
est, en général, de 11° C (Maxsymov, 1959). Bien que cette tempéra- 
ture moyenne commence dés le mois d’août à baisser régulièrement, 
les températures propres à assurer la réactivation ne s'y manifestent 
qu'à la fin octobre, si bien que l'incubation initiale n'y dure jamais 
plus de 90 Jours. Enfin, l'incubation réactivante s'étend de novembre 
à fin avril, c'est-à-dire pendant environ 180 à 200 jours. Il faut 
préciser en outre que la diapause est éliminée au bout de 120 jours 
déjà, et que les œufs sont dés lors susceptibles de reprendre leur 
développement dés que la température s'y prête. Il ressort de ces 
constatations que, en Engadine, les températures de l'automne et 
de l'hiver ne constituent pas un facteur capable de provoquer une 
mortalité élevée des œufs et par conséquent une limitation des 
populations. 

Il n'en va pas de même dans les zones basses des Grisons (la 
région de Coire, située à 800 m d'altitude, par exemple). En effet, 
les températures relativement élevées du printemps et de l'été y 
accélérent le développement larvaire et nymphal de telle sorte que 
les adultes apparaissent déjà en juin. Les œufs pondus à cette 
époque subissent une incubation initiale dont la température 
moyenne est plus élevée qu'en Engadine (moyenne pour juillet: 
17,3? C, moyenne pour août: 16,8? C) et qui est surtout extrêmement 
longue, puisqu'elle peut durer de début juin à fin octobre, soit 
environ 120 à 150 jours. Or, les essais d'incubation à température 
constante en laboratoire ont montré qu'un faible pourcentage 
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d'œufs (8%) pouvaient éclore au bout de 140 jours en moyenne à 
+ 20? C. Ce fait est confirmé par l'éclosion, en octobre, dans la 
région de Coire, d'une certaine quantité d'oeufs qui y avaient été 
pondus au cours du mois de juin (BALTENSWEILER, 1963, com- 
munication verbale). D'ailleurs, il est possible d'affirmer sans crainte 
de se tromper que ces quelques jeunes chenilles, à proximité de 
l'hiver, auront péri, faute de nourriture adéquate. Quant aux rares 
œufs qui auront survécu dans la masse des œufs non éclos à fin 
octobre, l'hiver en aura décimé la plupart, si bien que les rescapés 
devraient étre, au printemps, juste assez nombreux pour assurer la 
survivance de l'espéce dans ces régions. 

Les exigences thermiques des ceufs de la Tordeuse pourraient 
également étre la cause de mortalités élevées dans les peuple- 
ments de mélézes situés au-dessus de 2000 m, étant donné que les 
conditions climatiques qui y règnent devraient gêner notablement 
l'évolution embryonnaire durant l'hiver. En effet, les températures 
y sont nettement inférieures à l'optimum (+ 2? C), favorisant 
l'élimination de la diapause et, surtout, l’incubation réactivante y 
est, extrémement longue à cause de la précocité de l'hiver et de la 
tardive apparition du printemps. 

Il résulte de ces faits, que les facteurs climatiques responsables, 
dans la nature, de l'élimination de la diapause embryonnaire de 
Zeiraphera griseana pourraient conditionner, au moins partiellement, 
l'évolution dynamique de cette espéce sur son aire de répartition. 
Il semble en effet admissible que dans la zone optimale située entre 
1600 et 2000 m (et qui englobe l’ Engadine) l'espéce trouve, au cours 
de l'hiver, des conditions à ce point favorables qu'elles ne provoquent 
qu'une mortalité trés faible, insuffisante en tout cas pour empécher 
les accroissements de populations lors de la phase de progression. 
Au contraire, hors de la zone optimale, c'est-à-dire en-dessus de 
2000 m et au-dessous de 1600 m, les facteurs climatiques agissent 
dans un sens défavorable en induisant une mortalité élevée avant et 
pendant l'hibernation, ce qui contribue à maintenir la densité des 
populations à un niveau trés bas et à empécher toute pullulation. 

Enfin, la diapause intervient également dans l'écologie de la 
Tordeuse du mélèze en synchronisant, dans la zone de l'optimum, le 
cycle évolutif de cette espèce avec celui de sa plante-hote. Il est en 
effet vital pour l'oeuf de Tordeuse de différer son éclosion jusqu'au 
printemps, afin de trouver, à ce moment, une nourriture qualita- 
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tivement et quantitativement adéquate. Un développement 
ininterrompu se terminant par l'éclosion des œufs en automne 
entrainerait évidemment la perte des chenilles incapables de se 
nourrir des aiguilles de mélèze jaunissantes et trop coriaces pour 
elles en cette saison. 


7. RÉSUMÉ 


Le présent travail est consacré à l'étude de la diapause embryon- 
naire et de l'embryogenése de Zeiraphera griseana. Il a permis de 
préciser les faits suivants: 


a) La diapause débute aprés une incubation d'environ 6 jours à 


+ 20° C. 


b) L'arrét du développement interrompt aussi l’activité mitotique 
qui ne peut reprendre qu'une fois la diapause éliminée. 


c) Les ceufs en diapause contiennent des embryons dont la méta- 
mérisation et la gastrulation viennent de s'achever. 


d) Les oeufs en diapause sont pour la plupart (9295) incapables de 
terminer leur développement s'ils sont incubés à la température 
constante de + 20? C. 


e) L’elimination de la diapause est assurée par une incubation 
réactivante d'au moins 120 Jours à 4- 2? C. 


f) L'’élimination de la diapause est plus facile (en d'autres termes, 
la diapause est moins intense) si l'incubation réactivante de 
120 jours à 4- 2? C est précédée d'une incubation initiale à 
+ 11* C, plutôt qu'à + 20° C. 


g) Les modalités de la réactivation par le froid exercent leur 
influence jusque sur la vitalité post-embryonnaire de Zeiraphera 
griseana. En effet, les taux d'émergences des adultes et la longé- 
vité post-embryonnaire s'aceroissent avec l'augmentation de la 
durée de Pincubation réactivante à + 2? C. Les valeurs les plus 
élevées sont enregistrées aprés des incubations réactivantes à 

+ 2° G dau moms 120 jours. 


h) La température la plus favorable au développement, une fois 
la diapause éliminée, est proche de 4-20? C, tandis que l'humidité 
relative optimale est de 52 à 94%. 





i) 


k) 


l) 
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L'activité respiratoire des œufs devient de plus en plus faible 
au cours de la prédiapause et se stabilise autour d'une valeur 
minimale aprés 9 jours d’incubation à + 20° C. Aprés un séjour 
au froid d'au moins 100 jours, la consommation en oxygène se 
remet à augmenter réguliérement jusqu'à l'éclosion. 


Le quotient respiratoire des œufs passe, au cours de la prédia- 
pause, de 0,76 (premier jour d'incubation) à 0,88 au moment de 
l'arrét du développement. Il se maintient à cette valeur durant 
toute la diapause. Le quotient respiratoire n'est plus que de 
0,81 pendant la post-diapause. 


La résistance des œufs au cyanure augmente durant la prédia- 
pause. Elle est compléte pendant la durée de la diapause. Une 
faible stimulation de la respiration par le cyanure est méme 
enregistrée au cours de cette période. Dés que le développement 
reprend, les œufs redeviennent sensibles au cyanure. 


ZUSAMMENFASSUNG 


Die Embryonaldiapause des Lärchenwicklers (Zeiraphera 


griseana Hbn) wird unter ökologischen und physiologischen 
Gesichtspunkten untersucht und die Embryogenese beschrieben. 
Es hat sich folgendes ergeben: 


a) 


b) 


c) 


d) 


e) 


Î) 


Die Diapause beginnt nach einer 6-tägigen Inkubationszeit bei 


4- 20* C. 


Während der Entwicklungsruhe finden keine Mitosen statt. Sie 
setzen erst nach Aufhebung der Diapause wieder ein. 


Die Diapauseeier enthalten Embryonen, deren Keimblätter- 
bildung und Segmentierung vollendet sind. 


Die meisten Diapauseeier (9295) sind unfáhig, sich bei einer 
konstanten Temperatur von + 20? C weiter zu entwickeln. 


Die Diapause wird durch eine Reaktivationszeit von mindes- 
tens 120 Tagen bei + 2? C aufgehoben. 


Die Intensitát des Diapausezustands ist von der während der 
vorausgegangenen Inkubationszeit herrschenden Temperatur 


joe 


h) 


k J 


I) 
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abhängig. Die Diapause ist leichter aufzuheben, wenn die 120- 
tiigige Reaktivationszeit bei + 2? C einer Inkubation bei 
HE staty 20° C folgt. 


Unterschiedliche Zeit- Temperaturkombinationen bei der Käl- 
tereaktivation üben ihren Einfluss bis auf die Vitahtàt aller 
postembryonalen Stadien aus. Die Schlüpfraten der Imagines 
und damit die mittlere postembryonale Gesamtlebensdauer 
nehmen mit der Verlängerung der Reaktivationszeit bei + 2° C 
zu. Die maximalen Werte sind nach einer Reaktivationszeit von 
120 Tagen bei + 2° C erreicht. 


Die günstigste Temperatur für die Postdiapauseentwicklung 
liegt nahe + 20° C, der optimale relative Feuchtigkeitsbereich 
zwischen 52 und 94%. 


Die Atmungsaktivitát der Eier nimmt während der Praedia- 
pause ab und wird minimal nach einer 9-tägigen Inkubation bei 
+ 20° C. Nach einem Aufenthalt in der Kälte von mindestens 
100 Tagen fängt der Sauerstoffverbrauch an, regelmássig bis 
zum Schlüpfen der Räupchen zuzunehmen. 


Der Respirationsquotient steigt während der Praediapause von 
0,76 am ersten Bruttag auf 0,88 beim Diapausebeginn an. 
Dieser Wert bleibt während der gesamten Diapause unverän- 
dert. Während der späteren Embryonalentwicklung beträgt 
er nur noch 0,81. 


Die Cyanidwiderstandsfühigkeit der Eier nimmt während der 
Praediapause zu. Sie hat ihr Maximum während der Diapause. 
In dieser Periode lásst sich sogar eine schwache Stimulation der 
Atmung durch Cyanid feststellen. Die Eier werden wieder 
cvanidempfindhich, sobald die Diapause aufgehoben ist. 


SUMMARY 


This study deals with the problem of the embryonic diapause 


and of the embryogenesis of the larch bud moth, Zeiraphera 


eriseana Hbn. The following results have been obtained: 


a) 


The diapause begins after a rearing period of about 6 days at 
aii C, 





b) 


c) 


d) 


e) 


f) 


h) 


k) 


[) 
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The arrest of development interrupts the mitotic activity too, 
which can only resume after the termination of the diapause. 


The diapause eggs contain embryos of which segmentation and 
gastrulation are just accomplished. 


The most diapause eggs (92%) cannot hatch if they are kept at 
the constant temperature of + 20° C. 


The termination of the diapause is assured by a chilling period 
of at least 120 days at + 2° C. 


The termination of the diapause is easier (i.e. the diapause is 
less intense) if the chilling period of 120 days at + 2° C is pre- 
ceded by a preliminary incubation at + 11°C rather than at 
+ 20° C. 


The features of the termination of the diapause by chilling 
greatly influence the post-embryonie vitality of Zeiraphera 
griseana. Therate of emergences of adults and the post-embryonic 
longevity grow indeed with the increase of the duration of 
the chilling period at + 2° C. The highest values are registered 
after chilling periods of at least 120 days at + 2° C. 


The most favourable temperature for the morphogenesis, after 
the termination of the diapause, is near of + 20° C, whereas 
the optimal relative humidity is 52 to 94%. 


The intensity of respiration of the eggs is more and more de- 
creasing during the praediapause, and it becomes stable around 
a minimal level after 9 days of incubation at + 20° C. After a 
chilling period of at least 100 days, the oxygen consumption 
begins again to increase regularly until hatching. 


The respiratory quotient of the eggs increases during the 
praediapause from 0,76 (first day of incubation) to 0.88 at the 
arrest of development. This level is maintained without any 
change during the diapause. The respiratory quotient is only 
of 0,81 during all the post-diapause. 


The cyanide insensivity of the eggs increases during the 
praediapause. The eggs are completely cyanide stable during the 
diapause. A slight cyanide stimulation is even registered during 
this period, As soon as the development resumes, the cyanide 
sensivity of the eggs rises steadily until hatching. 
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